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科学 元 典 是 科学 中 和 和 人 类 文明 史上 划时代 的 丰碑 ， 是 人 类 文化 的 优秀 中 
产 ， 是 历经 时 间 考 验 的 不 朽 之 作 。 它 们 不 仅 是 伟大 的 科学 创造 的 结 品 ， 而 县 是 
科学 精神 、 科 学 思想 和 科学 方法 的 载体 ， 县 有 永 桓 的 意义 和 价值 。 
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虽然 在 生命 中 我 不 得 不 经 历 许 多 痛苦 的 时 刘 , 但 我 

得 心怀 感激 地 承认 ,美丽 和 善良 无 处 不 在 。 我 的 科学 研 

完 给 我 带 来 了 满足 ,而 且 我 确信 ,不 和 久 它 就 会 被 世界 
承认 。 

一 一 更 德尔 


在 1865 年 孟 德尔 发 表 了 《植物 杂交 的 试验 ), 揭 示 出 
遗传 的 基本 规律 以 来 ,遗传 研究 才 纳 入 了 科学 的 轨道 , 形 
成 了 一 门 严谨 的 自然 科学 一 一 遗传 学 。 

一 一 谈 家 横 


本 书 列 入 “十 一 五 ”国家 重点 图 书 出 版 规划 
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这 套 众 书 中 收入 的 著作 ,是 自 文艺 复兴 时 期 现代 科学 诞生 以 来 ,经 过 足够 长 的 历史 
检验 的 科学 经 典 。 为 了 区 别 于 时 下 被 广泛 使 用 的 “经 典 ” 一 词 ,我 们 称 之 为 “科学 元 典 ”。 

我 们 这 里 所 说 的 “经 典 ”, 不 同 于 歌迷 们 所 说 的 “经 典 ”, 也 不 同 于 表演 艺术 家 们 朗诵 
的 “科学 经 典 名 篇 ”。 受 歌迷 欢迎 的 流行 歌曲 属于 “当代 经 典 ”, 实 际 上 是 时 尚 的 东西 ,其 
含义 与 我 们 所 说 的 代表 传统 的 经 典 恰恰 相反 。 表 演艺 术 家 们 朗诵 的 “科学 经 典 名 篇 ”多 
是 表现 科学 家 们 的 情感 和 生活 态度 的 散文 ,甚至 反映 科学 家 生活 的 话剧 台词 ,它们 可 能 
KANO ,是 否 属 于 人 文 领域 里 的 经 典 姑且 不 论 ,但 基本 上 没有 科学 内 容 。 并 非 著 名 科 
学 大 师 的 一 切 言论 或 者 是 广 为 流 传 的 作品 都 是 科学 经 典 。 

这 里 所 谓 的 科学 元 典 , 是 指 科 学 经 典 中 最 基本 、 最 重要 的 著作 ,是 在 人 类 智 识 史 和 人 
类 文明 史上 划时代 的 丰碑 ,是 理性 精神 的 载体 ,具有 永恒 的 价值 。 


科学 元 典 或 者 是 一 场 深 刻 的 科学 革命 的 丰碑 ,或 者 是 一 个 严密 的 科学 体系 的 构架 ， 
或 者 是 一 个 生机 勃勃 的 科学 领域 的 基石 。 它 们 既是 昔日 科学 成 就 的 创造 性 总 结 , 又 是 未 
来 科学 探索 的 理性 依托 。 

哥 白 尼 的 《天体 运 行 论 ) 是 人 类 历史 上 最 具 革 命 性 的 涯 撼 心灵 的 著作 , 它 向 统治 西方 
思想 千 余 年 的 地 心 说 发 出 了 挑战 ,动摇 了 ”正统 宗教 "学 说 的 天 文学 基础 。 伽 利 略 《关于 
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托 勒 密 与 哥 白 尼 两 大 世界 体系 的 对 话 》 以 确 溺 的 证 据 进 一 步 论证 了 哥 白 尼 学 说 ,更 直接 
地 动 播 了 教会 所 庇护 的 托 勤 密 学 说 。 哈 维 的 《心血 运动 论 ? 以 对 人 类 躯体 和 心灵 的 双重 
关怀 ,满怀 真挚 的 宗教 情感 ,阐述 了 血 疲 循环 理论 ,推翻 了 同样 统治 西方 思想 干 余年 、 被 
“正统 宗教 ?所 庇护 的 盖 伦 学 说 。 笛 卡 儿 的 《4 几何》 不 仅 创 立 了 为 后 来 诞生 的 微 积 分 提供 
了 工具 的 解析 几何 ,而 且 折 射出 影响 万 世 的 思想 方法 论 。 和 牛顿 的 《自然 哲学 之 数学 原理 》 
标志 着 17 世纪 科学 革命 的 顶点 ,为 后 来 的 工业 革命 奠定 了 科学 基础 。 分 别 以 惠 更 斯 的 
《 光 论 ?与 牛顿 的 4 光学 ?为 代表 的 波动 说 与 微粒 说 之 间 展 开 了 长 达 200 余年 的 论战 。 拉 
瓦 锡 在 《化 学 基础 论 ) 中 详尽 论述 了 氧化 理论 ,推翻 了 统治 化 学 百 余年 之 久 的 燃 素 理论 ， 
这 一 智 识 壮举 被 公认 为 历史 上 最 自觉 的 科学 革命 。 道 尔 顿 的 《化 学 哲学 新 体系 ?奠定 了 
物质 结构 理论 的 基础 ,开创 了 科学 中 的 新 时 代 , 使 19 世纪 的 化 学 家 们 有 计划 地 向 未 知 领 
域 前 进 。 健 立 叶 的 《 热 的 解析 理论 》 以 其 对 热传导 问题 的 精 淇 处理, 突破 了 牛顿 4 原理 》 所 
规定 的 理论 力学 范围 ,开创 了 数学 物理 学 的 革新 领域 。 达 和 尔 文 4 物种 起 源 》 中 的 进化 论 思 
想 不 仅 在 生物 学 发 展 到 分 子 水 平 的 今天 仍然 是 科学 家 们 阐释 的 对 象 ,而 且 100 多 年 来 几 
乎 在 科学 .社会 和 人 文 的 所 有 领域 都 在 施展 它 有 形 和 无 形 的 影响 。《 基 因 论 ?揭示 了 和 孟 德 
尔 式 遗传 性 状 传递 机 理 的 物质 基础 ,把 生命 科学 推进 到 基因 水 平 。 爱 因 斯 坦 的 《狭义 与 
广义 相对 论 浅 说 》 和 薛 定 户 的 《关于 波动 力学 的 四 次 演讲 》 分 别 阐述 了 物质 世界 在 高 速 和 
微观 领域 的 运动 规律 ,完全 改变 了 自 牛 顿 以 来 的 世界 观 。 魏 格 纳 的 《海陆 的 起 源 》 提 出 了 
大 陆 漂移 的 猜想 ,为 当代 地 球 科 学 提供 了 新 的 发 展 基 点 。 维 纳 的 《控制 论 ? 揭 示 了 控制 系 
统 的 反馈 过 程 , 普 里 戈 金 的 4 从 存在 到 演化 ?发 现 了 系统 可 能 从 原来 无 序 向 新 的 有 序 态 转 
化 的 机 制 , 二 者 的 思想 在 今天 的 影响 已 经 远 远 超越 了 自然 科学 领域 ,影响 到 经 济 学 、 社 会 
学 、 政 治学 等 领域 。 

科学 元 典 的 永恒 魅力 令 后 人 特别 是 后 来 的 思想 家 为 之 倾倒 。 欧 几 里 得 的 《几何 原 
本 》 以 手 抄 本 形式 流传 了 1800 余年 ,又 以 印刷 本 用 各 种 文字 出 了 1000 版 以 上 。 阿 基 米 
德 写 了 大 量 的 科学 著作 , 达 。 芬 奇 把 他 当做 偶像 崇拜 ,热切 搜 求 他 的 手稿 。 伽 利 略 以 他 
的 继承 人 自居 。 革 布 尼 效 则 说 ,了 解 他 的 人 对 后 代 杰 出 人 物 的 成 就 就 不 会 那么 赞 赏 了 。 
为 捍卫 《天 体 运 行 论 ?中 的 学 说 ,布鲁诺 被 教会 处 以 火 刑 。 伽 利 略 因为 其 《关于 托 勒 密 与 
哥 白 尼 两 大 世界 体系 的 对 话 》 一 书 , 遭 教会 的 终身 监禁 , 备 受 折磨 。 伽 利 略 说 吉尔 伯 特 的 
《 论 磁 》 一 书 伟大 得 令 人 嫉妒 。 拉 普 拉 斯 说 ,牛顿 的 《自然 哲学 之 数学 原理 ?揭示 了 宇宙 的 
最 伟大 定律 , 它 将 永远 成 为 深邃 智慧 的 纪念 碑 。 拉 瓦 锡 在 他 的 4 化 学 基础 论 》 出 版 后 5 年 
被 法 国 革命 法 庭 处 死 ,传说 拉 格 朗 日 悲愤 地 说 , 砍 掉 这 颗 头 颅 只 要 一 瞬间 ,再 长 出 这 样 的 
头颅 一 百年 也 不 够 。《 化 学 哲学 新 体系 》 的 作者 道 尔 顿 应 邀 访 法 , 当 他 走 进 法 国 科 学 院 会 
议 厅 时 , 院 长 和 全 体 院 士 起 立 致敬 ,得 到 拿破仑 未 曾 享 有 的 殊荣 。 傅 立 叶 在 4《 热 的 解析 理 
论 》 中 阐述 的 强 有 力 的 数学 工具 深 深 影 响 了 和 整个 现代 物理 学 ,推动 数学 分 析 的 发 展 达 一 
个 多 世纪 ,麦克 斯 书 称赞 该 书 是 “一 首 美妙 的 诗 ”。 当 人 们 吐 骂 《物种 起 源 》 是 “魔鬼 的 经 
典 "“ 禽 兽 的 哲学 ”的 时 候 , 赫 悄 黎 甘 做 “达尔 文 的 斗 犬 ”, 挺 身 捍 卫 进 化 论 ,撰写 了 《进化 
论 与 伦理 学 》 和 《人 类 在 自然 界 的 位 置 》, 阐 发 达尔 文 的 学 说 。 经 过 严复 的 译 述 , 赫 宵 黎 的 
著作 成 为 维新 领袖 SE ZEB Sx ` 五 四 斗士 改造 中 国 的 思想 武器 。 爱 因 斯 坦 说 法 拉 第 在 4《 电 
学 实验 研究 》 中 论证 的 磁场 和 电场 的 思想 是 自 牛 顿 以 来 物理 学 基础 所 经 历 的 最 深刻 


2 Vtt Works of Goaetiri" 


RO FE GR» 


变化 。 
在 科学 元 典 里 ,有 讲述 不 完 的 传奇 故事 ,有 基 覆 思想 的 心智 波涛 ,有 激动 人 心 的 理性 
思考 ,有 万 世 不 竭 的 精神 甘泉 。 


按照 科学 计量 学 先驱 普 赖 斯 等 人 的 研究 ,现代 科学 文献 在 多 数 时 间 里 呈 指 数 增长 趋 
势 。 现 代 科 学 界 ,相当 多 的 科学 文献 发 表 之 后 ,并 没有 任何 人 引用 。 就 是 一 时 被 引用 过 
的 科学 文献 ,很 多 没 过 多 久 就 被 新 的 文献 所 淹没 了 。 科 学 注重 的 是 创造 出 新 的 实在 知 
识 。 从 这 个 意义 上 说 ,科学 是 向 前 看 的 。 但 是 ,我 们 也 可 以 看 到 ,这 么 多 文献 被 淹没 ,也 
表明 划时代 的 科学 文献 数量 是 很 少 的 。 大 多 数 科学 元 典 不 被 现代 科学 文献 所 引用 , 那 是 
因为 其 中 的 知识 早已 成 为 科学 中 无 须 证 明 的 常识 了 。 即 使 这 样 ,科学 经 典 也 会 因为 其 中 
思想 的 恒久 意义 ,而 像 人 文 领域 里 的 经 典 一 样 ,具有 永恒 的 阅读 价值 。 于 是 ,科学 经 典 就 
被 一 编 再 编 、 一 印 再 印 。 

早期 诺 贝 尔 奖 得 主 奥 斯 特 瓦尔 德 编 的 物理 学 和 化 学 经 典 从 书 《 精 密 自 然 科学 经 典 》 
从 1889 年 开始 出 版 ,后 来 以 ( 奥 斯 特 瓦尔 德 经 典 著 作 》 为 名 一 直 在 编辑 出 版 ,有 资料 说 目 
前 已 经 出 版 了 250 余 卷 。 祖 德 堆 夫 编辑 的 《医学 经 典 》 从 书 从 1910 年 就 开始 陆续 出 版 
了 。 也 是 这 一 年 ,蒸馏 器 俱乐部 编辑 出 版 了 20 卷 k 蒸 馅 器 俱乐部 再 版 本 》 从 书 , 从 书 中 全 
是 化 学 经 典 ,这 个 版 本 甚至 被 化 学 家 在 20 世纪 的 科学 刊物 上 发 表 的 论文 所 引用 。 一 般 
把 1789 年 拉 瓦 锡 的 化 学 革命 当做 现代 化 学 诞生 的 标志 ,把 1914 年 爆发 的 第 一 次 世界 大 
战 称 为 化 学 家 之 战 。 奈 特 把 反映 这 个 时 期 化 学 的 重大 进展 的 文章 编 成 一 卷 , 把 这 个 时 期 
的 其 他 9 部 总 结 性 化 学 著作 各 编 为 一 卷 , 辑 为 10 3841789 1914 年 的 化 学 发 展 》 从 书 , 于 
1998 年 出 版 。 像 这 样 的 某 一 科学 领域 的 经 典 从 书 还 有 很 多 很 多 。 

科学 领域 里 的 经 典 , 与 人 文 领 域 里 的 经 典 一 样 , 是 经 得 起 反复 咀嚼 的 。 两 个 领域 里 
的 经 典 一 起 ,就 可 以 勾勒 出 人 类 智 识 的 发 展 轨迹 。 正 因为 如 此 ,在 发 达 国 家 出 版 的 很 多 
经 典 从 书 中 ,就 包含 了 这 两 个 领域 的 重要 著作 。1924 年 起 , 沃 尔 科 特 开 始 主编 一 套 包 括 
人 文 与 科学 两 个 领域 的 原始 文献 丛书 。 这 个 计划 先后 得 到 了 美国 哲学 协会 .美国 科学 促 
进 会 .科学 史学 会 .美国 人 类 学 协会 .美国 数学 协会 .美国 数学 学 会 以 及 美国 天 文学 学 会 
的 支持 。1925 年 ,这 套 丛 书 中 的 《天 文学 原始 文献 和 《数学 原始 文献 》 出 版 ,这 两 本 书 出 
版 后 的 25 年 内 市 场 情况 一 直 很 好 。1950 年 ,他 把 这 套 从 书 中 的 科学 经 典 部 分 发 展 成 为 
《科学 史 原 始 文献 》 从 书 出 版 。 其 中 有 《希腊 科学 原始 文献 《中 世纪 科学 原始 文献 和 
《20 世纪 (1900 一 1950 年 ) 科 学 原始 文献 》, 文 艺 复兴 至 19 世纪 则 按 科 学 学 科 ( 天 文学 、 数 
学 、 物 理学、 地 质 学 、 动 物 生 物 学 以 及 化 学 诸 卷 ;编辑 出 版 。 约 翰 了 还、 米利 肯 和 威 瑟 斯 庞 三 
人 主编 的 《4 大师 杰作 从 书 》 中 ,包括 了 小 尼 德 勒 编 的 3 卷 《4 科 学 大 师 杰作 》, 后 者 于 1947 年 
初版 ,后 来 多 次 重印 。 

在 综合 性 的 经 典 从 书 中 ,影响 最 为 广泛 的 当 推 哈 钦 斯 和 艾 德 蒜 1943 年 开始 主持 编 
译 的 《西方 世界 伟大 著作 丛书 》。 这 套 书 耗资 200 万 美元 ,于 1952 年 完成 。 丛 书 根 据 独 
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创 性 、 文 献 价值 .历史 地 位 和 现存 意义 等 标准 ,选择 出 74 位 西方 历史 文化 巨人 的 443 部 
作品 ,加 上 丛书 导言 和 综合 索引 , 辑 为 54 AE. did 2500 万 单词 , 共 32000 页 。 从 书 中 收入 
不 少 科 学 著作 。 购 买 丛书 的 不 仅 有 “大 款 ” 和 学 者 ,而 且 还 有 屠夫 ,面包 师 和 烛台 匠 。 迄 
1965 年 ,丛书 已 重印 30 次 左右 ,此 后 还 多 次 重印 ,任何 国家 稍微 像样 的 大 学 图 书馆 都 将 
其 列 入 必 藏 图 书 之 列 。 这 套 从 书 是 20 世纪 上 半 叶 在 美国 大 学 兴起 而 后 扩展 到 全 社会 的 
经 典 著作 研读 运动 的 产物 。 这 个 时 期 ,美国 一 些 大 学 的 寓所、 校园 和 酒吧 里 都 能 听 到 学 
生 讨 论 古 典 佳作 的 声音 。 有 的 大 学 要 求学 生 必 须 深 研 100 多 部 名 著 , 甚 至 在 教学 中 不 得 
使 用 最 新 的 实验 设备 而 是 借助 历史 上 的 科学 大 师 所 使 用 的 方法 和 仪器 复制 品 去 再 现 划 
时 代 的 著名 实验 。 至 20 世纪 40 年 代 末 ,美国 举办 古典 名 著 学 习 班 的 城市 达 300 个 ,学 员 
约 50000 余 众 。 

相 比 之 下 ,国人 眼中 的 经 典 ,往往 多 指 人 文 而 少 有 科学 。 一 部 公元 前 300 年 左右 古 
希腊 人 写 就 的 《几何 原本 》, 从 1592 年 到 1605 年 的 13 年间 先 后 3 次 汉 译 而 未 果 , 经 17 t 
纪 初 和 19 世纪 50 年 代 的 两 次 努力 才 分 别 译 刊 出 全 书 来 。 近 几 百 年 来 移 译 的 西学 典籍 
中 ,成 系统 者 其 多 ,但 错 系 人 文 领域 。 汉 译 科学 著作 ,多 为 应 景 之 需 , 所 见 典 籍 守 车 晨星 。 
借 20 世纪 70 年 代 末 举国 欢 庆 “科学 春天 ?到 来 之 良机 ,有 好 尚 者 发 出 组 译 出 版 自然 科 
学 世界 名 著 从 书 》 的 呼声 ,但 最 终结 果 却 是 好 尚 者 抱 憾 而 终 。20 世纪 90 年 代 初 出 版 的 
《科学 名 著 文 库 》, 虽 使 科学 元 典 的 汉 译 初 见 系 统 , 但 以 10 卷 之 小 的 容量 投放 于 借 大 的 中 
国 读书 界 , 与 具有 悠久 文化 传统 的 沁 决 大 国 实 不 相称 。 

我 们 不 得 不 问 :一 个 民族 只 重视 人 文 经 典 而 忽视 科学 经 典 , 何 以 自立 于 当代 世界 民 
族 之 林 呢 ? 


科学 元 典 是 科学 进一步 发 展 的 灯塔 和 坐标 。 它 们 标识 的 重大 突破 ,往往 导致 的 是 常 
规 科 学 的 快速 发 展 。 在 常规 科学 时 期 ,人 们 发 现 的 多 数 现 象 和 提出 的 多 数理 论 ,都 要 用 
科学 元 典 中 的 思想 来 解释 。 而 在 常规 科学 中 发 现 的 旧 范 型 中 看 似 不 能 得 到 解释 的 现象 ， 
其 重要 性 往往 也 要 通过 与 科学 元 典 中 的 思想 的 比较 显示 出 来 。 

在 常规 科学 时 期 ,不仅 有 专注 于 狭窄 领域 常规 研究 的 科学 家 ,也 有 一 些 从 事 着 常规 
研究 但 又 关注 着 科学 基础 .科学 思想 以 及 科学 划时代 变化 的 科学 家 。 随 着 科学 发 展 中 发 
现 的 新 现象 ,这 些 科学 家 的 头脑 里 自然 而 然 地 就 会 浮现 历史 上 相应 的 划时代 成 就 。 他 们 
会 对 科学 元 典 中 的 相应 思想 ,重新 加 以 诠释 ,以 期 从 中 得 出 对 新 现象 的 说 明 , 并 有 可 能 产 
生 新 的 理念 。 百 余年 来 ,达尔 文 在 《物种 起 源 》 中 提出 的 思想 ,被 不 同 的 人 解读 出 不 同 的 
信息 。 古 准 椎 动物 学 、 古 人 类 学 、 进 化 生物 学 、 和 遗传 学 .动物 行为 学 、 社 会 生物 学 等 领域 的 
几乎 所 有 重大 发 现 , 都 要 拿 出 来 与 4 物种 起 源 》 中 的 思想 进行 比较 和 说 明 。 玻 尔 在 揭示 和 氢 
光谱 的 结构 时 ,提出 的 原子 结构 就 类 似 于 哥 白 尼 等 人 的 太阳 系 模 型 。 现 代 量 子 力学 揭示 
的 微观 物质 的 波 粒 二 象 性 ,就 是 对 光 的 波 粒 二 象 性 的 拓展 ,而 爱 因 斯 坦 揭示 的 光 的 波 粒 
二 象 性 就 是 在 光 的 波动 说 和 粒子 说 的 基础 上 ,针对 光电 效应 ,提出 的 全 新 理论 。 而 正 是 
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与 光 的 波动 说 和 粒子 说 二 者 的 困难 的 比较 ,我 们 才 可 以 看 出 光 的 波 粒 二 象 性 说 的 意义 。 
可 以 说 ,科学 元 典 是 时 读 时 新 的 。 

除了 具体 的 科学 思想 之 外 ,科学 元 典 还 以 其 方法 学 上 的 创造 性 而 此 炳 史册 。 这 些 方 
法 学 思想 ,永远 值得 后 人 学 习 和 和 研究。 当代 研究 人 的 创造 性 的 诸多 前 沿 领 域 ,如 认 知 心 
理学 、 科 学 哲学 、 人 工 智能 、 认 知 科学 等 等 ,都 涉及 了 对 科学 大 师 的 研究 方法 的 研究 。 一 
些 科学 史学 家 以 科学 元 典 为 基点 ,把 触角 延伸 到 科学 家 的 信件 .实验 室 记录 、 所 属 机 构 的 
档案 等 原始 材料 中 去 ,揭示 出 许多 新 的 历史 现象 。 近 二 十 多 年 兴起 的 机 器 发 现 ,首先 就 
是 对 科学 史学 家 提供 的 材料 ,编制 程序 ,在 机 器 中 重新 作出 历史 上 的 伟大 发 现 。 借 助 于 
人 工 智能 手段 ,人 们 已 经 在 机 器 上 重新 发 现 了 波 义 耳 定 律 \ 开 普 勒 行星 运动 第 三 定律 , 提 
出 了 燃 素 理论 。 萨 伽 德 甚至 用 机 器 研究 科学 理论 的 竞争 与 接收 ,系统 研究 了 拉 瓦 锡 氧 化 
理论 .达尔 文 进化 学 说 、 魏 格 纳 大 陆 漂 移 说 . 哥 白 尼 日 心 说 .牛顿 力学 ` 爱 因 斯 坦 相 对 论 、 
量子 论 以 及 心理 学 中 的 行为 主义 和 认 知 主义 形成 的 革命 过 程 和 接收 过 程 。 

除了 这 些 对 于 科学 元 典 标识 的 重大 科学 成 就 中 的 创造 力 的 研究 之 外 ,人 们 还 曾经 大 
规模 地 把 这 些 成 就 的 创造 过 程 运用 于 基础 教育 之 中 。 美 国 兴 起 的 发 现 法 教学 ,就 是 几 十 
年 前 在 这 方面 的 尝试 。 近 二 十 多 年 来 ,兴起 了 基础 教育 改革 的 全 球 浪潮 ,其 目标 就 是 提 
高 学 生 的 科学 素养 ,改变 片面 灌输 科学 知识 的 状况 。 其 中 的 一 个 重要 举措 ,就 是 在 教学 
中 加 强 科 学 探究 过 程 的 理解 和 训练 。 因 为 , 单 就 科学 本 身 而 言 , 它 不 仅 外 化 为 工艺 、 流 
程 、 技 术 及 其 产物 等 器 物 形 态 、 直 接 表 现 为 概念 、 定 律 和 理论 等 知识 形态 ,更 深 缠 于 其 特 
有 的 思想 、 观 念 和 方法 等 精神 形态 之 中 。 没 有 人 你 疑 , 我 们 通过 阅读 今天 的 教科 书 就 可 
以 方便 地 学 到 科学 元 典 著作 中 的 科学 知识 ,而 且 由 于 科学 的 进步 ,我 们 从 现代 教科 书 上 
所 学 的 知识 其 至 比 经 典 著作 中 的 更 完善 。 但 是 ,教科 书 所 提供 的 只 是 结晶 状态 的 凝固 知 
识 ,而 科学 本 是 历史 的 、 创 造 的 .流动 的 ,在 这 历史 、. 创 造 和 流动 过 程 之 中 ,一 些 东 西 蒸发 
了 , 另 一 些 东 西 积淀 了 ,只 有 科学 思想 .科学 观念 和 科学 方法 保持 着 永恒 的 活力 。 

然而 , 遗 钼 的 是 ,我 们 的 基础 教育 课本 和 不 少 科 普 读物 中 讲 的 许多 科学 史 故 事 都 是 
Vet AH fe AY FR pu. LEAN ,把 血液 循环 的 发 现 归 于 哈 维 , 指 责 道 尔 顿 提 出 二 元 化 合 物 的 元 
素 原 子 数 最 简 比 是 当时 的 错误 , 讲 伽利略 在 比萨 斜 塔 上 做 过 落体 实验 ,宣称 牛顿 提出 了 
牛顿 定律 的 诸 数学 表达 式 ,等 等 。 好 像 科 学 史 就 像 网 络 上 传播 的 八卦 那样 简单 和 答 人 听 
闻 。 为 避免 这 样 的 误 谢 ,我 们 不 妨 读 一 读 科学 元 典 ,看 看 历史 上 的 伟人 当时 到 底 是 如 何 
思考 的 。 

现在 ,我 们 的 大 学 正 处 在 席卷 全 球 的 通 识 教 育 浪潮 之 中 。 就 我 的 理解 , 通 识 教育 国 
然 要 对 理工 农 医 专业 的 学 生 开 设 一 些 人 文 社会 科学 的 导论 性 课程 ,要 对 人 文 社会 科学 专 
业 的 学 生 开设 一 些 理工 农 医 的 导论 性 课程 ,但 是 ,我 们 也 可 以 考虑 适当 跳出 专 与 博 、 文 与 
理 的 关系 的 思考 路 数 ,对 所 有 专业 的 学 生 开 设 一 些 真 正 通 而 识 之 的 综合 性 课程 ,或 者 倡 
导 这 样 的 阅读 活动 .讨论 活动 、 交 流 活动 甚至 跨 学 科 的 研究 活动 ,发 据 文 化 遗产 、 分 享 古 
典 智慧 ,继承 高 雅 传统 ,把 经 典 与 前 沿 \ 传 统 与 现代 、 创 造 与 继承 、 现 实 与 永恒 等 事 关 全 民 
素质 .民族 命运 和 世界 使 命 的 问题 联合 起 来 进行 思索 。 

我 们 面 对 不 朽 的 理性 群 碑 , 也 就 是 面 对 永恒 的 科学 灵 瑰 。 在 这 些 灵 现 面前 ,我 们 不 
是 要 顶礼 膜拜 ,而 是 要 认真 研习 解读 , 读 出 历史 的 价值 , 读 出 时 代 的 精神 ,把 握 科学 的 灵 
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HR. FRAT SE AS BLUR TR ZB OC n P DRE EOE BR .科学 思想 和 科学 方法 ,并 使 之 成 为 推动 我 们 
前 进 的 伟大 精神 力量 。 

需要 说 明 的 是 ,编辑 科学 元 典 从 书 的 计划 ,曾经 得 益 于 闵 小 华 先 生 及 李兵 先生 的 支 
持 。20 世纪 90 年 代 初 ,在 科学 史学 界 一 些 前 辈 学 者 和 同辈 朋友 的 帮助 下 ,我 主编 了 《 科 
学 名 著 文 库 》, 一 共 十 种 ,由 武汉 出 版 社 出 版 。 十 多 年 过 去 了 ,我 更 加 意识 到 编辑 和 出 版 
科学 元 典 从 书 的 意义 。 现 在 ,在 北京 大 学 出 版 社 的 支持 下 ,我 们 得 到 原 《 科 学 名 著 文 库 》 
以 及 其 他 汉 译 科学 元 典 译 者 的 帮助 和 配合 ,编辑 出 《科学 素养 文库 。 科 学 元 典 丛书 (第 一 
辑 )》, 奉 献 给 读者 。 这 套 从 书 的 前 期 组 织 工 作 , 还 得 到 了 中 国 科学 技术 协会 科普 专项 资 
助 。 当 然 , 科 学 经 典 很 多 。 我 们 不 可 能 把 所 有 科学 经 典 毫 无 遗漏 地 都 收 进 这 套 丛 书 中 
来 。 我 们 期 待 着 , 继 第 一 辑 之 后 ,这 套 丛 书 还 会 有 第 二 辑 、 第 三 辑 ……' 的 出 版 。 当 然 ,这 
需要 有 更 多 的 优秀 诺 者 加 入 我 们 的 行列 。 


任 定 成 
2005 #8 A6 H 
北京 大 学 承 泽 园 迪 吉 轩 


《科学 素养 文库 。 科 学 元 典 从 书 ( 第 一 辑 )》 陆 续 出 版 后 ,得 到 了 读者 的 普遍 好 评 , 这 
使 我 们 有 信心 继续 进行 第 二 辑 的 六 选 工 作 。 由 于 各 方面 的 困难 ,新 的 洲 选 工作 曾 一 度 进 
展 缓慢 。 经 过 不 懈 努 力 ,现在 第 二 辑 书 目 已 被 确定 下 来 。 相 信 第 二 辑 的 出 版 ,同样 会 受 
到 读者 的 欢迎 。 


J8 f n 
2008 年 6 月 6 日 
北京 大 学 
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A XE (Johann Gregor Mendel, 1822—1884) 


«4 1822 年 7 月 20 日 ， 孟 德尔 出 生 在 奥地利 西里 西亚 (A 
| * 1) Jn) 海 因 策 道夫 (Heinzendorf) 村 的 一 个 贫寒 的 农民 家 
df 庭 里 。 至 今 他 家 的 房子 仍 保存 着 ， 用 于 举办 纪念 孟 德尔 的 展览 。 
图 为 孟 德 尔 的 出 生 证 明 ， 按 当时 标准 是 手写 的 。 


A 孟 德 尔 有 一 个 比 他 大 两 岁 的 姐姐 : 维 罗 妮 卡 
(Veronica, Æ); 一 个 比 他 小 7 岁 的 妹妹 : 特 
丽 萨 (Theresia， 左 )。 图 中 间 是 特 丽 萨 的 丈夫 。 


Å 1834—1840 年 孟 德 尔 就 读 的 奥 帕 瓦 (Dpava) 中 学 。 该 
校 有 一 个 自然 历史 博物 馆 ， 还 设置 了 一 门 学 科 ， 是 孟 德尔 终生 
的 兴趣 所 在 一 一 气象 学 。1841 年 ， 孟 德尔 考 入 了 奥 洛 莫 获 哲 
学 院 (University of Olomouc Faculty of Phylosophy), 学 
习 哲 学 、 伦 理学 、 数 学 和 物理 学 等 课程 。 


P 1843 年 ， 因 为 生活 持 据 ，21 岁 的 孟 德尔 申请 进入 布 隆 
(Brann, Wø Brno) 的 圣 ， 托马斯 修道 院 (The Abbey of 
St. Thomas). REA Johann， 入 修道 院 后 加 Gregor 
教 名 。 图 为 今日 的 修道 院 ， 作 为 孟 德尔 博物 馆 向 公众 开放 。( 朱 
作 言 / 摄 ) 


À Xo 托马斯 修道 院 院 长 纳 泊 (Frantisek A X - 托马斯 修道 院 全 景 。 这 是 一 个 学 术 气 氛 很 浓 、 比 较 易于 
Cyril Napp, 1792—1867) 。 他 接受 了 孟 德 。 ”进行 科学 研究 的 地 方 ， 有 很 大 的 图 书馆 。 修 道 院 的 很 多 人 都 担任 
尔 大 学 时 期 的 物理 老师 弗 朗 兹 (Fried- 附近 学 校 的 教师 。 在 此 ， 孟 德尔 获得 了 接触 当时 先进 科技 和 思想 
rich Franz) 教授 的 推荐 , 没有 面试 ， 就 直 的 机 会 。 

接 录 取 


PH dem 
z Dny Et Be 


A 1848 年 的 一 幅 照 片 ， 孟 德尔 (后 排 左 二 ) 和 同事 们 在 一 起 。 


We 1850 年 ， 孟 德尔 参加 教师 认证 考试 失败 。 为 了 给 孟 德尔 第 二 sy 
次 通过 考试 的 机 会 ， 纳 治 院 长 决定 送 他 去 维也纳 大 学 学 习 博物 学 。 Hh 
图 为 纳 泊 院 长 写 给 斯 卡 夫 哥 则 奇 (Schaffgotsch, 1804—1870) ^ A 

i: Ce Ak D Ls Lg 
主教 的 信 的 草稿， 里 面谈 到 ; 孟 德尔 不 适合 做 教堂 工作 ， 他 目前 是 | eid zo 
阿 诺 莫 中 学 数学 和 文学 的 代课 教师 。 ix | 


< 1851 年 ， 孟 德尔 进入 维也纳 大 
学 并 在 此 度 过 了 近 两 年 的 时 光 。 


b> 在 维也纳 大 学 期 间 ， 孟 德尔 的 物理 老师 是 多 普 勒 (Christian 
Doppler，1803 一 1853)。 孟 德尔 还 接触 到 了 一 些 当 时 活跃 在 科技 前 
沿 的 科学 家 , 例如 右 图 的 著名 植物 学 家 耐 格 里 (Carl Nageli, 
1817 一 1891)， 孟 德尔 后 来 与 耐 格 里 保持 了 多 年 的 通信 。 如 今 我 们 对 
孟 德尔 的 了 解 ， 很 多 都 是 从 他 们 之 间 的 通信 里 得 到 的 。 


44 1853 年 7 月 底 ， 孟 德尔 回 到 了 布 隆 。1855 年 孟 德 尔 第 二 次 
参加 教师 认证 考试 失败 ， 但 这 并 没有 终止 孟 德 尔 的 教师 生涯 ， 他 仍 
在 一 所 新 建 的 中 学 里 教授 博物 学 和 物理 。 多 年 以 后 ， 他 的 学 生 在 接 
受 采 访 时 这 样 描述 他 :“ 他 蓝 色 的 眼睛 透 过 金边 眼镜 闪烁 着 友善 的 
光芒 。” 


D 圣 ， 托马斯 修道 院 的 成 员 ， 孟 德尔 站 在 后 
排 右 二 ， 手 持 晚 樱花 。 正 是 在 中 学 教书 期 间 ， 
孟 德 尔 开始 了 他 的 一 系列 植物 培育 实验 ， 试 图 
回答 生物 学 里 最 基本 、 最 常见 的 问题 : 什么 是 
遗传 ? 遗传 如 何 进行 ? 


|» 孟 德 尔 的 实验 
地 遗址 ( 朱 作 言 / 
摄 )。 以 豌豆 进行 
的 实验 持续 了 8 
年 。 重 德尔 对 不 
CTI TIT 
状 和 数目 进行 细 
致 入 微 的 观察 、 
计数 和 分 析 。 
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À TEREURRATNR. HEA CUM EET. A 这 份 孟 德 尔 的 笔记 ， 记 录 着 不 同 种 类 的 驴 豆 杂交 的 
作 , 经 常 向 前 来 参观 的 客人 指 着 跪 豆 十 分 自豪 地 说 :“ 这 情况 。 后 来 有 一 位 基因 学 家 把 它 称 为 “能 与 画家 的 素 
些 都 是 我 的 儿女 ! ” 描 相 媲美 的 伟大 思想 的 草图 ”。 


A 和 孟 德尔 位 于 修道 院 苗 转 里 的 蜂 房 ， 这 被 认为 是 当时 À 盏 德尔 用 来 进行 天 文 观测 的 指南 针 。 作 为 维 


中 欧 第 一 个 蜜蜂 研究 中 心 。 孟 德尔 在 蜜蜂 杂交 试验 上 取 也 纳 天 文 协会 的 一 员 ， 他 被 认为 是 当时 布 隆 最 伟 
得 成 功 ， 成 为 知名 专家 ， 是 全 国 养 蜂 协会 荣誉 成 员 ， 大 、 最 权威 的 一 位 气象 专家 。 
1871 年 当选 为 副 主席 。 


À 这 幅 后 人 创作 的 漫画 幽默 地 表现 了 孟 德尔 研究 A 1868 年 ， 孟 德尔 当选 为 圣 : 托马斯 修道 院 院 


蜜蜂 的 情景 。 长 ， 从 此 他 把 精力 逐渐 转移 到 修道 院 的 日 常 工作 
上 ， 几 乎 完全 放弃 了 科学 研究 。 他 是 全 国 唯 一 拒 
绝 接受 政府 关于 “财产 税 ”法 案 的 修道 院 院 长 ， 
直到 去 世 时 他 都 坚持 着 这 一 立场 ， 因 此 以 “固执 
的 主教 "而 闻名 。 图 为 孟 德尔 作为 主教 的 官方 徽章 。 
在 徽章 的 左上 角 是 他 选 作 个 人 标志 的 紫花 ; ded 
FA, 希腊 字母 表 中 的 第 一 个 和 最 后 一 个 字母 阿 
尔 法 和 欧米 伽 ， 象 征 着 他 作为 基督 徒 对 上 帝 的 信 
Mm. 


"Brother Mendel! We grow tired of peas!" 
Cartoon by J. Chase, 


ÀA 在 修复 圣 ， 托马斯 修道 院 时 ， 孟 德尔 亲自 在 天 花 A ”从 这 幅 后 人 所 绘 的 漫画 可 见 ， 孟 德尔 的 驴 豆 试验 在 
板 上 创作 的 壁画 。 画 中 是 农业 的 保护 神 一 一 圣 伊西 多 ”当时 并 不 被 人 理解 。 
尔 。 


1884 年 1 月 6 日 ， 兰 德尔 病逝 ， 安 闽 于 圣 托马斯 修道 院 的 幕 地 中 。 当 地 的 报纸 移 绒 他 说 ;“ 他 的 死 使 穷 
人 们 失去 了 一 位 恩人 ， 使 大 众 失 去 了 一 位 拥有 贵族 气质 的 人 。 他 是 一 位 热心 的 朋友 ， 一 位 自然 科学 的 创始 人 ， 
也 是 一 位 足以 称 为 构 模 的 牧师 .” 今 天 ， 世 界 各 地 以 各 种 形式 来 纪念 这 位 现代 遗传 学 的 开创 者 。 


A 坐落 在 今日 捷克 布尔 诺 市 (Brno) 的 这 所 大 学 ， 于 1994 年 更 名 为 孟 德 尔 


»- 美国 国家 科学 院 为 表 
彰 在 遗传 学 领域 作出 突 
出 贡献 的 科学 家 而 设置 
的 金 质 奖章 。 奖 章 上 的 
四 个 人 物 分 别 是 达尔 文 
(C. Darwin, 1861—1882), Vu uc “ 


孟 德尔 、 贝 特 森 (W. Bateson, 1861—1926) AUR 
Å 1973 年 为 纪念 孟 德尔 而 制作 的 纪念 币 。 尔 根 (T. H. Morgan, 1866—1945). 
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A 关于 孟 德 尔 的 图 书 封面 。 


A 位 于 捷克 奥 洛 姆 克 市 
(Olomouc) 一 条 名 为 

Mahlerova (tj E trj i ili 
尔 石 板 雕 像 。 


pe 位 于 美国 宾夕法尼亚 州 
维 拉 诺 瓦 大 学 (Villanova 
University) 里 的 孟 德 尔 塑像 。 


遗传 学 是 生物 科学 中 研究 遗传 与 变异 规律 的 一 门 重要 基础 理论 学 科 。 它 是 动物 、 植 
物 .微生物 育种 以 及 人 类 遗传 疾病 和 肿瘤 防治 的 理论 基础 ,与 工业 、 农 业 、 医 学 和 国防 事 
业 都 有 密切 的 联系 。 为 了 使 我 国 的 遗传 学 工作 者 更 多 地 了 解 遗 传 学 的 历史 、 现 状 及 一 些 
重大 的 研究 成 果 , 展 望 遗 传 学 的 末 来 ,以 便 为 发 展 我 国 的 遗传 学 作出 更 大 贡献 ,我 们 选 译 
了 从 二 德尔 的 《植物 杂交 试验 》 开 始 , 一 直到 当代 分 子 遗 传 学 的 部 分 重要 的 跟 传 学 经 典 论 
文 , 共 34 篇 ,并 按 论 文 发 表 的 年 份 顺序 编 集 成 《遗传 学 经 典 文选 》 一 书 。 本 书 可 供 从 事 生 
物 学 .遗传 学 .细胞 学 .微生物 学 .生物 化 学 .医学 以 及 在 工业 .农业 等 各 条 战线 上 从 事 遗 
传 育种 工作 的 有 关 科 技 人 员 和 教学 人 员 参 考 。 

由 于 本 书 中 的 文章 是 从 不 同时 期 .不 同 国家 的 不 同 书刊 上 搜集 来 的 ,因此 ,我 们 对 于 
各 种 度量 衡 单位 .人 名, 术语 、 缩 写 及 文献 等 的 书写 方式 都 适当 进行 了 修改 ,力求 统一 。 

由 于 译 者 水 平 所 限 ,对 本 书 翻 译 方面 存在 的 错误 和 选材 上 的 不 足 之 处 , 敬 请 读者 批 
评 指 正 。 

音 克 忠 同 志 在 本 书 的 翻译 过 程 中 ,一 直 给 予 了 热情 指导 和 帮助 ,并 对 某 些 译文 进行 
了 部 分 或 全 文 的 校对 ; 吴 步 乃 同 志 为 本 书 绘制 了 部 分 插图 ,特此 致谢 。 


译 者 
1978 年 6 月 


再 版 说 明 


本 书 从 翻译 、 出 版 至 今 接近 30 年 了 ,在 这 段 时 间 遗 传 学 在 各 个 分 支 领域 都 得 到 了 快 
速 发 展 ,进入 更 高 层次 。 综 观 遗 传 学 发 展 过 程 中 早期 这 些 经 典 性 研究 工作 ,研究 成 果 承 
前 启 后 ,后 浪 逐 前 浪 , 一 浪 更 比 一 浪 高 ,至 今 它们 仍然 是 那么 光辉 ,那么 有 吸引 力 , 那 么 有 
说 服 力 .富有 生命 力 。 这 些 研究 工作 一 项 一 项 都 显示 出 研究 者 的 刻苦 执著 .勇于 攀登 和 
创新 精神 ,对 从 事由 传 学 研究 和 教育 的 人 员 都 是 无 穷 无 尽 的 动力 源泉 。 读 者 通过 阅读 本 
书 不 仅 可 以 了 解 遗 传 学 的 发 展 历 史 , 而 且 可 以 激励 自己 在 前 进 道路 上 的 攀登 和 创新 
精神 。 

本 次 再 版 时 对 照 英文 原文 进行 了 校对 .修改 。 由 于 梁 宏 先生 年 事 已 高 ,并 已 定居 国 
外 ,第 一 版 中 他 翻译 的 内 容 在 本 次 再 版 时 的 校对 、 修 改 任务 分 别 由 圳 开 文 和 俩 晕 丽 两 位 
先生 完成 。 

这 些 经 典 论文 发 表 在 不 同年 代 , 不 同期 刊 或 著作 中 ,本 书 第 一 版 在 尊重 原著 精神 指 
导 下 ,在 名 称 、 单 位 、 格 式 等 诸多 方面 尽管 做 了 大 量 修 改 、 统 一 ,但 仍 保留 了 一 些 各 自 的 内 
容 。 本 次 再 版 时 在 全 书 范 围 内 都 按 当 前 标准 形式 进行 了 统一 。 再 版 时 还 增补 了 全 书 34 
篇 经 典 论文 的 英文 题目 和 作者 生平 简介 EE A SERA T ftu 

由 于 译 者 水 平 所 限 ,不 足 之 处 望 给 予 批评 .指正 。 


译 者 
2011 年 3 月 


《遗传 学 经 典 文 选 / 导 谈 一 


H^ ou 
(北京 大 学 教授 ,生命 科学 学 院 院 长 ) 


Chinese Version Introduction I 


重 德 汞 的 成 就 ,一 百 多 年 来 催生 了 多 个 现代 科学 
学 科 。 首 先是 直接 导致 遗传 学 诞生 ,而 对 于 同时 期 诞 
生 的 进化 论 , 备 德尔 可 能 隐约 知道 自己 工作 的 意义 ， 
别 然 遗传 学 和 进化 论 站 合 于 20 世纪 30 年 代 。20 世 
纪 遗 传 学 与 生物 化 学 结合 ,并 与 微生物 .生物 物理 学 
交叉, 在 50 年 代 又 催生 了 分 子 生物 学 。70 PREE 
的 重组 DNA 技术 ,全 面 改 观 了 生命 科学 :分子 生物 学 
深入 到 从 医学 到 农业 各 个 领域 , 带 来 多 个 学 科 的 变 
革 ,， 人 类 址 传 学 ` 基因组 学 .生物 信息 学 是 其 直接 
传承 。 


抓 独 的 天 才 


为 坚持 智力 追求 ,不 惜 放弃 其 天 伦 之 乐 ; 

在 学 术 群 体外 围 , 做 出 科学 的 核心 发 现 ; 

用 数学 分 析 生 物 ,成 功 地 进行 学 科 交 又， 

十 年 一 系列 实验 ,一 篇 论文 开创 新 学 科 。 

他 孤立 于 当时 的 科学 界 ,做 出 莫 基 性 突破 却 终 生 未 被 学 界 承 认 ; 他 的 工作 几 十 年 后 
尚 不 为 同一 学 科 第 二 重要 的 科学 家 、 诺 贝尔 奖 得 主 所 理解 ;他 发 现 的 貌似 简单 的 理论 , 即 
使 在 今天 多 数学 过 的 人 ,都 没 意 识 到 其 智力 高 度 ; 他 不 是 为 利益 做 研究 的 纯粹 科学 家 , 身 
后 却 被 疑 造假 ,再 遭遇 不 公 。 

这 位 孤独 的 天 才 ,就 是 自称 为 “实验 物理 学 家 ”的 遗传 学 之 父 : 孟 德尔 (Johann Gregor 
Mendel,1822 一 1884) 。 

我 认为 ,生物 学 有 两 座 智力 高 峰 : 第 一 次 是 1854 年 至 1866 AE AR AA RB 
次 是 1951 年 至 1965 年 克 里 克 (Francis Crick) 及 其 合作 者 们 。 两 个 高 峰 后 的 今天 重读 
孟 德 尔 , 仍 很 有 意义 。 


一 ， 重 德尔 的 研究 思路 


由 于 同时 代理 解 重 德尔 科学 工作 重要 性 的 人 极 少 ,他 的 遗物 保留 下 来 的 很 少 。 

备 德 尔 最 重要 的 遗物 是 一 篇 遗传 学 论文 。 与 此 相关 ,他 还 有 一 篇 遗传 学 论文 以 及 给 
一 位 植物 学 家 的 10 封 信 。 他 的 主要 论文 显示 了 清晰 的 思路 ,有 助 于 我 们 追踪 科学 是 如 
何在 一 个 头脑 中 诞生 的 。 

备 德 尔 的 时 代 , 人 们 对 遗传 的 认识 还 很 粗浅 ,基本 认同 "混合 遗传 "<(blending inherit- 
ance) 学 说 :遗传 是 “ 黑 十 Fa — 灰 ”, 父 母 的 黑 和 和 白 简单 融合 得 到 子 代 的 灰 。 此 学 说 未 被 


4 1824 年 至 1868 年 , 布 隆 修道 院 院 长 F. C. 纳 泊 是 孟 德 尔 青年 时 期 的 导师 。 他 鼓励 孟 德 尔 进行 自然 科 
学 方面 的 研究 。 
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ob CIE pue 


正式 提出 和 论证 ,是 一 个 普 忆 接受 的 .朴素 的 \ 以 为 不 证 自明 的 规律 。 

而 孟 德 尔 不 以 为 然 , 他 设计 实验 ,通过 钙 而 不 舍 的 研究 ,发 现 了 与 此 不 同 的 学 说 。 从 
1854 年 开始 , 备 德 尔 用 吏 豆 做 了 一 系列 遗传 学 实验 ,时 间 长 达 10 年 。 他 于 1865 年 公布 
所 发 现 的 遗传 学 规律 ,并 于 次 年 以 德 文 在 《自然 史学 会 杂志 》(Journal of the Society of 
Natural Scienrce ，Briinn) 发 表 了 论文 《植物 杂交 的 实验 》(Versxuche über die Pflanzen- 
Hybriden). 

从 和 孟 德 尔 的 文章 ,我 们 可 以 体会 他 如 何 做 研究 :发现 重 要 问题 ,提出 解决 问题 的 途 
径 , 设 计 实验 思路 ,进行 实验 研究 ,得 到 结果 ,分 析 结 果 , 提 出 前 人 没有 想到 的 理论 , 进 一 
步 实 验 , 得 到 更 多 可 以 分 析 的 结果 ,推广 理论 , 证 明理 论 。 

孟 德 尔 的 论文 由 11 部 分 组 成 。 

在 “引言 ”部 分 , 孟 德 尔 简要 回顾 以 往 研究 后 ,立即 明确 提出 问题 :无 人 成 功 地 提出 过 
对 杂交 体形 成 和 发 生 普 这 适用 的 规律 。 

他 指出 前 人 做 过 不 少 杂 交 实 验 , 但 未 得 到 普遍 规律 是 因为 所 需 的 工作 不 仅 量 大 ， 
而 且 较 难 。 重 德尔 认为 需要 考虑 到 :规模 要 相当 大 ;有 具有 不 同型 的 杂交 后 代 权 定量 分 
Br ;在 不 同 代 间 要 准确 地 知道 不 同型 之 间 的 关系 ;要 确切 地 分 析 它 们 之 间 的 相对 数 莽 

他 写 道 :需要 勇气 花 力 气 做 大 量 实 验 , 但 这 是 唯一 正确 的 道路 ,才能 最 终 解 决 重要 的 
问题 …… 本 文 就 是 仔细 研究 的 结果 ,进行 了 8 年 的 工作 ,基本 方面 都 有 结论 。 

孟 德 尔 说 的 8 年 ,是 他 收集 论文 所 用 数据 的 8 年。 其实 ,此 前 ,他 做 了 2 年 实验 ,选择 
最 佳 材料 。 所 以 实际 上 ,在 发 表 论 文 以 前 进行 了 10 年。10 年 实验 后 ,又 隔 2 年 才 发 表 论 
文 。 论 文 发 表 后 ,他 还 用 其 他 植物 做 过 几 年 研究 。 

在 “实验 植物 选择 ”部 分 , 孟 德 尔 指 出 :“ 任 何 实 验 的 价值 和 用 处 取决 于 所 用 材料 是 在 
符合 其 目的 ,所 以 选 什 么 植物 和 怎么 做 实验 并 非 不 重要 …… 必 须 特 别 小 心地 选择 植物 ， 
从 开始 就 避免 获得 有 疑问 的 结果 。” 

他 选 的 植物 首先 具有 恒定 的 分 化 特征 ;其 次 ,在 进行 杂交 的 时 候 不 会 受到 外 来 花粉 
的 污染 ;另外 ,每 一 代 杂 交 后 代 生 殖 力 不 能 变 。 

孟 德尔 所 谓 “ 分 化 特征 ”现在 称 为 “性 状 ”"( 如 高 矮 、 颜 色 ); 他 的 “恒定 "是 指 同一 性 状 
在 不 同 代 之 间 不 变 ; 他 注意 避免 外 来 花粉 污染 , 怕 不 确切 知道 父 本 ,研究 结果 无 从 分 析 :; 
他 还 注意 代 间 生殖 力 无 变化 ,减少 在 性 状 数量 分 析 时 的 下 扰 。 

后 人 认为 ,为 了 选择 到 合适 的 实验 材料 , 备 德 尔 有 可 能 考虑 过 二 十 多 种 植物 。 备 德 
尔 说 他 因为 花形 状 的 奇异 而 试 了 豆 科 (Leguminosae) . GRE ABE (Pisum). Xt Er JH BE 
豆 的 确切 生物 学 分 类 , 盏 德尔 并 不 是 很 确定 ,说 “专家 意见 ”说 大 多 数 是 Pisum sativum, 
还 有 几 种 ,不 过 他 明确 指出 分 类 对 其 研究 并 不 重要 。 

用 豌豆 还 有 论文 中 没 说 明 的 、 实 验 操 作 的 优点 : 既 能 自 花 授粉 ,又 能 异 花 授 粉 , 较 易 
人 为 控制 。1854 年 和 1855 年 , 孟 德 尔 试 过 34 种 不 同 的 更 豆 。 在 孟 德 尔 为 数 不 多 的 遗物 
中 ,有 一 张 1856 年 购买 豌豆 的 订单 。 

在 “实验 分 工 和 安排 ?中 , 币 德 尔 对 所 研究 的 性 状 进行 了 选择 :他 选择 成 对 的 性 状 , 研 
究 他 们 在 代 间 的 传递 规律 。 这 些 性 状 可 以 在 代 间 稳定 遗传 , 且 易 于 识别 和 区 分 。 
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他 选 了 7 对 性 状 : 种 子 形状 (平滑 或 皱 寝 )、 种 子 颜 色 ( 黄 或 绿 )、 豆 菊 颜 色 ( 黄 或 绿 )、 
DEAE AR Cie a Be) .花色 ( 紫 或 白 ) 、 花 的 位 置 ( 顶 或 侧 ) SE S eu HE CI SE RO 。 其 中 备 德 尔 
TU VE AE C, Rb" JC IRA CARS. A RG REL”, 后 人 简称 紫 和 和 白 。 

对 应 于 7 对 性 状 , 备 德尔 安排 了 7 个 实验 。 实验 一 用 15 株 植 物 做 了 60 次 授粉 ; 实 
验 二 用 10 株 植 物 做 了 58 次 授粉 ;实验 三 用 10 株 植物 做 了 35 次 授粉 ;实验 中 用 10 株 植 
物 做 了 40 次 授粉 ;实验 五 用 5 株 植 物 做 了 23 次 授粉 ;实验 六 用 10 株 植 物 做 了 34 次 授 
粉 ; 实 验 七 用 10 株 植 物 做 了 37 次 授粉 。 

所 有 实验 , 备 德 尔 都 进行 了 双向 杂交 :一 对 性 状 中 ,如 种 子 颜 色 的 黄 和 绿 ,. 既 做 过 父 
AS BE . 母 本 绿 , 也 做 过 父 本 绿 、 母 本 黄 , 他 发 现 亲 本 来 源 不 影响 这 些 性 状 的 传代 。 

在 “杂交 体 的 外 形 ” 部 分 ,他 进一步 说 明了 对 性 状 的 选用 。 他 专门 选择 子 代 性 状 一 定 
相同 于 父 本 或 母 本 的 性 状 , 而 不 是 介 于 父母 之 间 、 或 其 他 变异 。 孟 德尔 知道 豌豆 有 些 性 
状 居于 父母 母 本 之 间 , 而 不 等 同 于 父 本 .或 母 本 ,例如 ,在 论文 第 八 部 分 ,他 发 现 杂 交 体 的 
开花 时 间 介 于 父母 本 之 间 。 孟 德尔 决定 不 研究 它们 。 他 研究 的 7 对 性 状 ,每 对 中 必定 有 
一 种 传 到 下 代 ,而 一 对 性 状 的 两 种 在 后 代 不 会 变化 ,也 不 会 永远 消失 。 重 德尔 明确 这 样 
选择 的 重要 性 。 

等 德尔 的 选择 简化 了 分 析 从 而 可 以 得 出 有 意义 的 结论 。 比如 我 们 近年 知道 ,有 几 干 
个 基因 决定 人 的 高 矮 , 子 代 高 矮 是 父母 几 十 个 基因 及 其 含有 的 更 多 多 态 性 综合 结果 , 另 
外 还 有 环境 因素 (如 食物 ) 等 ,如 果 谁 在 一 百年 前 研究 人 身高 的 遗传 ,就 很 难得 出 简单 的 
规律 ,这 并 非 人 类 高 矮 不 符合 备 德 尔 遗 传 规律 ,而 是 很 难 进行 分 析 。 

他 认识 到 性 状 有 显 隐 之 分 ,发 明了 “ 显 性 "(dominant) FI Ba TE" (recessive) 两 个 词 。 
当 父 本 母 本 分 别 是 不 同性 状 ( 如 黄 和 绿 ), 而 他 们 杂交 子 代 只 显现 一 种 性 状 ( 黄 ) 时 , 填 德 
尔 称 显 现 的 一 种 ( 黄 ) 为 显 性 ,没有 显现 的 ( 绿 ) 为 隐 性 。 他 指出 , 隐 性 在 杂交 体 一 代 看 不 
见 , 但 在 杂交 体 后 代 可 以 完全 不 变 地 重新 显现 。 进 一 步 的 实验 表明 : 显 性 隐 性 与 父 本 母 
本 来 源 也 无 关 。 

他 确定 了 7 对 性 状 的 显 隐 性 :种 子 形状 平滑 为 显 而 皱 衬 为 陷 .种 子 颜色 黄 为 显 而 绿 
为 隐 . 豆 莱 颜 色 黄 为 显 而 绿 为 隐 . 豆 莱 形 状 鼓 为 显 而 狭 为 隐 、 花 色 紫 为 显 而 白 为 隐 、 花 的 
位 置顶 为 显 而 侧 为 隐 、. 葵 的 高 度 长 为 显 而 短 为 隐 。 

我 们 现在 知道 ,其 实在 两 年 的 预 实验 中 ,和 孟 德尔 实际 上 得 到 了 纯 合子 。 虽 然 当 时 并 
无 纯 合 子 和 杂 合 子 的 概念 ,他 本 人 也 未 明确 这 样 说 ,但 如 果 不 以 纯 合 子 开始 实验 ,分 析 结 
果 也 会 复杂 化 。 

在 孟 德 尔 所 谓 “ 杂 交 体 来 的 第 一 代 ” 实 验 结 果 部 分 ,我 们 稍 需 改变 他 的 称呼 ,以 方便 
叙述 。 他 开始 用 的 一 代 , 我 们 现在 称 为 Fo 代 。 他 所 谓 “ 杂 交 体 ”, 我 们 现在 称 为 Fl fX. 
人 他称“ 杂交 体 来 的 第 一 代 ”, 现 称 为 F2 代 。 

我 位 可 以 看 到 ,他 用 不 同 表 型 的 两 种 Fo 代 亲 本 间 授 粉 得 到 的 Fl 代 均 表现 显 性 的 性 
状 , 比 如 ,豌豆 种 子 分 别 为 平滑 和 和 皱 禄 的 FO 代 父 母 本 授粉 得 到 的 F1 AR S BB OB E 
平滑 的 ,没有 皱 裙 的 。 

接着 ,他 让 Fl 代 自 花 授 粉 , 得 到 F2 代 , 发 现 隐 性 (如 皱 宰 ) 没 有 因为 在 Fl 代 不 表现 
而 永远 消失 , 它 重 新 出 现在 F2 代 。 进 一 步 数量 分 析 表 明 ,在 F2 代 , 显 性 对 隐 性 呈 3:1 的 
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比例 。 备 德尔 强调 ,3:1 的 比例 毫 无 例外 地 适用 于 所 有 (7 对 ) 性 状 。 “任何 实验 中 都 没有 
过 渡 型 式 ”。 其 中 ,实验 一 发 现 :从 253 Bk Fl 代 杂 交 体 得 到 7324 NL F2 代 种 子 , 其 中 5474 
颗 平滑 ,1850 颗 皱 袜 ,比例 为 2.96:1。 实 验 二 发 现 :258 Ek Fl 代 植 物产 生 了 8023 HH F2 
代 种 子 , 其 中 6022 颗 种 子 黄色 ,2001 Wiik t ,比例 为 3.01:1。 

孟 德 尔 还 分 析 每 个 豆 莱 内 种 子 形状 和 颜色 是 否 有 关 , 不 同 植物 是 否 有 关 , 结 果 认 为 
都 无 关 。 他 指出 如 果 算 的 植物 少 了 ,比例 漂移 很 大 :如 果 昆 虫 损害 了 种 子 , 也 会 影响 对 性 
状 的 确定 。 

从 实验 三 到 实验 七 ,他 列 出 了 其 他 5 对 性 状 的 传代 结果 ,发 现 7 对 性 状 平均 显 隐 比 
例 为 2.98:1。 他 看 到 了 规律 :Fl 代 100% 为 显 性 ;F2 代 隐 性 重 现 , 而 且 有 规律 , 显 隐 比 
fi 3:1. 

备 德 尔 知道 隐 性 没有 在 Fl 代 融 合 而 消失 ,不 支持 混合 学 说 。 至 此 ,他 已 经 超出 一 般 
人 ,而 他 还 继续 迈 出 了 下 一 步 , 探 究 比 例 背 后 的 意义 ,这 就 远 远 超 过 了 同时 代 的 伟大 科 
学 家 。 

孟 德 尔 在 看 到 3:1 的 比例 后 ,他 的 分 析 在 F2 代 显 性 的 性 状 可 以 有 两 种 意义 , 它 可 以 
是 FO 的 “恒定 ”性状 ,或 Fl 代 的 “杂交 体 ” 性 状 。 只 能 用 F2 代 再 做 一 代 实 验 来 检验 是 哪 
种 状况 。 他 预计 ,如 果 下 2 和 FO 一 样 ,那么 其 后 代 性 状 就 应 该 不 变 ,而 如 果 F2 代 类 似 F1 
杂 合体 状态 ,那么 其 行为 与 Fl 相同 。 

由 此 ,引出 孟 德 尔 下 一 年 的 实验 , 即 他 所 请 “ 杂 合 体 来 的 第 二 代 ”( 我 们 现 称 为 F3 代 ) 
部 分 结果 。 他 发 现 , 表 现 隐 性 性 状 的 F2 代 , 传 F3 代 后 其 性 状 不 再 变化 (总 是 隐 性 表 型 ) 。 
而 表现 显 性 的 F2 代 , 其 F3 代 结 果 表 明 :2/3 的 F2 代 是 杂 合 体 ( 其 F3 代 出 现 3:1 的 显 性 
和 隐 人 性 ) ,而 另外 1/3 的 F2 代 其 F3 代 都 是 显 性 表 型 。 

例如 ,实验 一 :193 株 F2 代 只 生平 滑 种 子 ,372 株 F2 代 生 平滑 和 皱 初 的 种 子 ( 平 : 皱 
为 3:1) 。 也 就 是 说 ,F2 代 中 杂交 体 与 恒定 的 比例 为 1. 93:1; 实 验 二 :166 Bk F2 代 只 生 黄 
色 种 子 ,353 株 F2 代 生 黄 和 绿 种 子 ( 黄 : 绿 为 3:1),F2 代 的 杂交 体 与 恒定 的 比例 为 2. 13:1。 

从 实验 三 到 实验 七 算 其 他 五 种 性 状 时 ,他 没有 每 次 都 全 部 算 后 代 性 状 , 而 只 分 析 100 
株 植物 的 后 代 ,结果 有 漂移 但 大 体 相 似 。 他 说 计算 数量 大 的 实验 一 和 实验 二 更 有 意义 。 
实验 五 漂移 最 大 ,他 重复 了 一 次 ,数字 更 趋 接近 预计 比例 。 

XX FÉ. 和 孟 德尔 将 F2 的 3:1 中 的 3, 进一步 分 成 2 和 1。3:1 就 被 分 解 成 1:2:1( 显 性 
恒定 :杂交 体 : 隐 性 恒定 ) 。 

在 F3 代 后 ,他 还 做 了 几 代 “杂交 体 后 几 代 ”, 发 现 结果 都 符合 F3 代 前 所 发 现 的 规律 ， 
“没有 察觉 任何 偏 移 "。 到 发 表 论 文 时 ,实验 一 和 二 做 了 六 代 , 实 验 三 和 七 做 了 五 代 , 实 验 
四 ` 五 .六 做 了 六 代 。 可 以 算出 ,他 用 吏 豆 做 了 17610 次 授粉 。 

这 时 ,和 孟 德 尔 又 再 迈进 了 一 大 步 : 数 学 模型 。 

生物 学 研究 用 数学 的 较 少 。 即 使 是 今天 ,虽然 有 些 生物 学 家 非常 需要 定量 ,但 绝 大 
多 数 生物 学 研究 者 关心 数量 只 在 乎 升 高 .降低 和 不 变 。 熏 德尔 以 数量 分 析 .定量 不 同 表 
型 的 植物 ,从 而 发 现 3:1 的 规律 ,继而 推出 和 验证 1:2:1 的 规律 ,已 经 使 他 成 为 成 功 运用 
数学 的 先驱 。 

在 此 基础 上 , 庄 德 尔 进一步 用 了 数学 模型 。 这 就 超出 不 仅 那 时 ,甚至 包括 今天 绝 大 
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多 数 生 物 学 研究 者 。 他 提出 ,用 A 表示 恒定 的 显 性 ,a 表示 恒定 的 隐 性 ,Aa 表示 杂 合 体 。 
那么 就 有 :A 十 2Aa 十 a。 

他 观察 到 的 F2 代 1:2:1 就 符合 这 个 数量 关系 ( 杂 合 性 状 为 2, 显 性 和 隐 性 恒定 性 状 
"XO. 

分 别 分 析 单 个 性 状 传代 情况 后 , 孟 德 尔 研究 了 不 同 对 的 性 状 间 是 否 有 关系 。 在“ 几 
个 分 化 性 状 相 关联 杂交 体 的 后 代 ” 部 分 , 孟 德 尔 发 现 7 对 性 状 之 间 完 全 独立 。 比 如 种 子 
是 平滑 还 是 皱 宰 ,与 种 子 是 黄色 还 是 绿色 毫 无 关联 。 总 结 这 部 分 实验 结果 , 备 德 尔 说 :每 
对 不 同性 状 之 间 的 关系 独立 于 亲本 其 他 不 同 ( 性 状 )。 

后 来 大 家 有 点 奇怪 ,为 什么 孟 德 尔 做 的 7 对 性 状 都 无 关 ? 如 果 有 些 基因 在 染色 体 较 
近 位 置 的 话 , 会 有 一 定 关 联 。 现 在 知道 ,他 做 的 7 对 性 状 ,其 基因 分 别 在 5 条 染色 体 上 ， 
而 在 同一 染色 体 上 的 两 对 正好 分 别 在 染色 体 上 相距 很 远 的 位 置 。 

孟 德 尔 在 发 现 各 对 性 状 独立 传代 后 ,他 在 文章 中 可 能 考虑 了 自己 的 发 现 与 进化 论 的 
关系 。 我 们 现在 知道 ,他 读 过 第 二 版 《物种 起 源 》 德 译本 ,在 书 的 边缘 做 了 评注 。 可 能 由 
于 自己 在 修道 院 吃饭 ,他 不 能 公开 说 接受 进化 论 , 所 以 在 论文 中 完全 没 提 进 化 论 。 但 是 ， 
他 文章 故意 讨论 了 性 状 独立 遗传 的 意义 。 他 指出 :如 果 一 个 植物 有 T 种 不 同 的 性 状 , 产 
出 后 代 就 有 27(128) 种 不 同 的 组 合 。 兰 德尔 的 这 个 算法 其 实 解决 了 ”混合 学 说 ”给 达尔 文 
进化 论 造 成 的 矛盾 。 我 们 前 面 说 过 ,混合 学 说 导致 每 一 代 比 上 一 代 更 少 样 , 而 不 是 多 样 ， 
可 供 选择 的 越 来 越 少 ,生物 应 该 退化 。 而 备 德 尔 推出 不 同 组 合 的 数量 很 多 ,每 代 的 多 样 
性 在 增加 ,进化 就 有 很 多 可 以 选择 。 

行文 至 此 , 备 德 尔 简要 总 结 了 结果 :分 化 性 状 在 杂交 组 合 中 行为 完全 一 模 一 样 。 每 
对 分 化 性 状 杂交 体 的 后 代 ,一半 又 是 杂交 体 , 另 外 一 半 中 含 同 等 比例 的 亲本 恒定 分 化 性 
状 。( 这 等 于 是 他 用 文字 复述 1:2:1 的 发 现 )。 如 果 不 同 分 化 性 状 在 杂交 时 组 合 起 来 ,每 
对 分 化 性 状 成 为 组 合 系列 。 

备 德 尔 也 认为 通过 研究 他 选择 的 性 状 所 得 到 的 规律 ,也 适用 于 其 他 的 性 状 。 

在 从 外 观 的 性 状 上 推出 规律 后 ,和 孟 德尔 继续 做 实验 ,推断 外 观 的 差别 实际 是 由 生殖 
细胞 的 组 成 的 差别 所 造成 。 原 因 在 于 雄性 的 花粉 细胞 ,雌性 的 卵细胞 。 

他 推理 :因为 总 是 当 卵 细胞 和 花粉 细胞 具有 同样 的 恒定 性 状 时 ,其 后 代 得 到 同样 的 
恒定 性 状 , 所 以 此 时 两 种 细胞 都 有 创造 同样 个 体 的 物质 。 我 们 必须 认为 在 杂交 体 授 粉 后 
出 现 恒定 性 状 时 ,也 是 这 样 …… 因为 一 株 植 物 .甚至 一 条 花 中 的 恒定 型 式 不 同 ,那么 在 杂 
交 体 肉 蕊 中 卵细胞 的 种 类 ,或 杂交 体 雄 蔓 中 花粉 细胞 数量 ,与 可 能 的 恒定 组 合 型 式 相同 。 

鼻 德 尔 接 着 用 实验 证 明了 这 个 推测 。 然 后 他 说 :实验 证 明了 这 个 理论 ,豌豆 杂交 体 
形成 卵细胞 和 花粉 细胞 ,它们 的 组 成 中 ,有 等 量 的 、 由 性 状 组 合 而 成 的 所 有 恒定 型 式 。 

在 F2 RBR A 十 2Aa 十 a, 有 3 类 4 种 个 体 ( 其 中 Aa 和 aA 个 体 不 同 只 在 于 其 显 性 
隐 性 来 源 不 同 ,一 个 来 源 父 本 ,一 个 来 源 母 本 ,但 最 后 表 型 相同 )。 花 粉 细胞 有 A 和 a 两 
种 、 且 数量 相等 ,卵细胞 也 有 数量 相等 的 A a 两 种 。 而 不 同 花 粉 细胞 有 同等 机 会 与 不 
. 同 的 卵细胞 组 合 ,那么 得 到 的 下 代 就 有 :A/A，A/a,， a/A,a/a 等 4 种 。 

因为 A/a 表 型 相同 于 a/ A( 仅 其 A 和 a 来源 的 父母 本 不 同 ) ,它们 都 表现 为 Aa。 所 
以 ,A/A 十 A/a 十 a/A 二 ay/a 一 A+2Aa+a, 
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荔 德 尔 这 个 等 式 很 重要 。 他 将 等 式 左边 性 细胞 内 的 成 分 和 右边 得 到 植物 后 代 的 表 
型 连 起 来 。 左 边 是 我 们 现在 说 的 基因 型 ,右边 是 表 型 。 备 德尔 从 表 型 的 1:2:1 推 导出 生 
殖 细胞 遗传 物质 的 组 成 。 他 依据 的 是 观察 到 的 表 型 ,推测 生殖 细胞 的 情形 ,数据 非常 


a 
tae 


孟 德 尔 说 明 这 是 平均 的 结果 ,具体 每 个 后 代 有 多 种 可 能 ,而 且 随 机 ,所 以 分 开 的 实验 
肯定 有 漂移 ,只 有 大 量 收集 数据 ,才能 得 到 真实 的 比例 。 在 这 里 ,我 们 可 以 猜想 和 孟 德 尔 意 
识 到 了 纯 合 子 A/A.a/a MARA HF A/a 和 a/A, 可 惜 没有 明确 提出 名 词 。 

至 此 ,他 把 理论 深入 到 生殖 细胞 ,而 且 可 以 用 数学 模型 表示 遗传 学 的 规律 ,虽然 其 数 
学 虽然 简单 ,是 很 基本 的 组 合 。 数 学 分 析 结 合生 物 学 实验 ,产生 很 重要 的 意义 ,揭示 了 路 
传 的 规律 。 

因为 孟 德 尔 希 望 找 到 普遍 适用 的 规律 ,所 以 ,他 论文 最 后 一 部 分 实验 是 “其 他 种 属 植 
物 杂 交 体 的 实验 ”, 检 验 他 从 豌豆 发 现 的 规律 是 否 适 用 于 其 他 植物 。 在 论文 发 表 时 ,他 说 
开始 用 了 几 种 其 他 植物 ,其 中 用 大 豆 做 的 两 个 实验 已 经 做 完 。 用 Phaseolus vulgaris 和 
Phaseolus nanus( 两 者 都 是 菜豆 ) 做 的 杂交 结果 和 豌豆 的 完全 吻合 。 而 用 Phaseolus na- 
nus 和 Phaseolus multiflorus 做 杂交 时 ,发 现 后 代 好 几 个 性 状 的 传代 符合 豌豆 规律 ,但 花 
色 有 较 多 变异 。 备 德尔 觉得 花色 仍 符合 他 发 现 的 遗传 规律 ,提出 要 假设 花色 是 两 个 或 更 
多 独立 颜色 的 组 合 , 花 色 A 由 单个 性 状 A(1) 十 A(2) 十 … 的 组 合 而 成 。 他 实际 上 提出 了 
多 基因 遗传 。 

击 德 尔 经 过 新 颓 的 .长 期 的 、 严 并 的 实验 ,终于 找到 了 杂交 发 育 的 普 适 规律 。 后 人 将 
兰 德 尔 发 现 的 规律 表述 成 为 两 个 定律 :第 一 个 是 分 离 律 .决定 同一 性 状 的 成 对 遗传 因子 
彼此 分 离 ,独立 地 遗传 给 后 代 , 也 可 以 表述 为 颗粒 遗传 ,以 区 别 于 以 前 流行 的 混合 学 说 ， 
说 明 因 子 没有 消失 ;第 二 个 是 自由 组 合 律 ,确定 不 同 遗 传 性 状 的 遗传 因子 间 可 以 自由 组 
合 。 虽 然 这 些 内 容 在 原文 中 都 有 令 述 , 重 德尔 本 人 并 不 认为 自己 发 现 了 两 个 分 开 的 规 
律 ,而 是 一 个 普遍 的 规律 。 

在 “结语 ”部 分 , 孟 德 尔 介绍 前 人 杂交 实验 的 结果 和 前 人 有 关 植 物 受 精 过 程 的 论述 : 
根据 著名 生理 学 家 的 意见 ,植物 繁殖 时 ,一 个 花粉 细胞 和 一 个 卵细胞 结合 成 为 单个 细胞 、 
同化 和 形成 多 个 新 细胞 ,长 成 植物 个 体 。 

然后 孟 德 尔 提 出 :( 杂 交 体 ) 发 育 尊 循 一 个 恒定 的 定律 ,其 基础 就 是 细胞 中 生动 地 结 
合 的 “因子 的 物质 组 分 和 安排 (material composition and arrangement of elememts)” +++ 
药 豆 的 胚胎 毫 无 疑问 是 亲本 两 种 生殖 细胞 中 因子 的 结合 …… 如 果 生 殖 细 胞 是 同类 的 , 那 
么 新 个 体 就 像 亲 本 植物 …… 如 果 杂 交 后 代 不 同 ,必须 假设 卵细胞 和 花粉 细胞 的 分 化 因子 
间 出 现 受 协 , 形 成 作为 杂交 体 基 础 的 细胞 ,但 蔬 盾 因子 的 安排 只 是 暂时 的 …… 分 化 的 因 
子 在 生殖 细胞 形成 时 可 以 自我 解放 。 在 生殖 细胞 形成 时 ,所 有 存在 的 因子 完全 自由 和 平 
等 地 参与 ,分 化 的 因子 互相 排斥 地 分 开 。 这 样 ,产生 卵细胞 和 花粉 细胞 的 种 类 在 数量 上 
相同 于 形成 因子 可 能 的 组 合 数量 。 

将 孟 德 尔 原文 的 “因子 ” 换 成 现代 的 “基因 ”, 就 可 以 几乎 原封 不 动 地 以 他 的 文字 理解 
遗传 。 对 于 喜欢 直观 的 人 来 说 ,还 有 一 个 总 结 孟 德尔 的 简单 方法 是 :A/A 十 A/aa/ 人 A 十 


a/a. 
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METER SCH 6 次 复述 相似 的 内 容 : 吾 豆 杂 交 形 成 生发 细胞 和 花粉 细胞 ,其 中 的 组 成 
数量 相同 于 通过 授粉 将 性 状 组 合 起 来 的 所 有 恒定 型 式 。 这 也 表明 他 知道 遗传 的 基础 在 
于 生殖 细胞 中 存在 数量 相应 于 性 状 的 物质 。 

在 1870 年 9 月 27 日, 孟 德尔 给 植物 学 家 Nigeli 的 信 中 明确 用 anlage( 德 文 “ 原 

基 ?”) 描 述 遗 传 因子 ,也 说 明 他 对 基因 的 理解 与 现在 很 接近 。 

孟 德 尔 早年 研究 过 老鼠 毛发 颜色 的 遗传 ,被 要 求 停 目 修道 院 不 宜 做 动物 交配 。 
他 自己 做 院 长 后 ,1871 年 在 花园 建 蜂 房 , 用 蜜蜂 做 过 实验 ,但 未 见报 道 蜜蜂 得 传 结果 ,所 
以 没有 将 植物 中 发 现 的 规律 推广 到 动物 。 


二 ”其 他 科学 家 对 遗传 学 的 理解 


孟 德 尔 时 代 的 科学 家 如 何 理 解 遗 传 ” 孟 德尔 时 代 的 科学 家 如 何 理解 孟 德 尔 ? 孟 德 
尔 之 后 第 二 伟大 遗传 学 家 如 何 理 解 重 德尔 ? 我 们 可 以 讨论 三 位 科学 家 : 孟 德 尔 同 代 的 
Nigeli、 达 尔 文 和 40 年 后 的 摩尔 根 (T. H. Morgan, 1866—1945). 

孟 德 尔 寄 出 40 份 论文 单行 本 给 不 同 科学 家 ,其 中 ,只 有 著名 瑞士 植物 学 家 、 药 尼 黑 
大 学 教授 Nägeli 回 了 信 。 所 以 ,40 人 中 Nägeli 是 最 重视 孟 德 尔 的 。 孟 德尔 把 他 的 研究 
成 果 、 论 文 都 寄 给 了 Nageli。 他 们 还 交换 了 植物 种 子 。 备 德尔 自己 先 提 出 在 做 实验 验证 
豌豆 中 发 现 的 规律 时 ,也 选用 了 山 柳 菊 ,得 到 研究 山 柳 菊 的 专家 Nägeli 的 鼓励 。 孟 德尔 
信和 中 说 过 种 子 少 、 不 容易 授粉 .自己 时 间 少 。1867 年 11 H 6 日 他 给 Nägeli 的 信 还 说 “ 老 
天 让 我 过 度 肥 腾 , 使 我 不 再 适合 做 植物 园 户外 工作 ”。 他 得 到 结果 有 点 慢 , 不 知情 的 会 以 
为 他 在 找 借口 . 磨 洋 工 。 等 他 把 山 柳 蒲 实验 做 完 后 ,发 现 不 符合 综 豆 里 面 得 出 的 规律 。 
孟 德 尔 在 信 中 告诉 Nageli, 山 柳 菊 的 结果 和 天 豆 的 矛盾 ,但 自己 还 做 了 其 他 植物 ,发 现 结 
论 和 豌豆 一 样 , 所 以 山 柳 菊 比较 特殊 ,而 自己 发 现 的 规律 适用 于 多 数 植物 。Nigeli 不 为 
所 动 ,尽管 孟 德 尔 写 过 很 多 信 告 诉 他 辛 辛 巷 苗 做 的 实验 ,Nigeli 发 表 植 物 学 重要 著作 时 ， 
一 字 不 提 孟 德尔 的 工作 。 正 确 地 解释 山 柳 菊 结 果 要 等 到 1904 年 , 山 柳 菊 是 单 性 繁殖 (所 
请 孤 上 肉 生 殖 ) ,所 以 不 能 父 本 母 本 杂交 ,而 遗传 规律 其 实 和 豌豆 相同 。 

仅 以 Nägeli 的 例子 ,不 能 说 孟 德 尔 是 超越 时 代 的 天 才 , 而 比较 达尔 文 更 说 明 问 题 。 

1859 年 ,达尔 文 发 表 《 物 种 起 源 》 提 出 了 进化 论 , 其 核心 是 :“ 如 果 出 现 对 生物 生存 有 
利 的 变异 , 有 此 特性 的 个 体 就 一 定 会 有 最 佳 的 机 会 在 生存 斗争 中 保存 下 来 ;这 些 个 体 在 
强大 的 遗传 原理 中 倾向 于 产生 有 类 似 特 性 的 下 一 代 。 为 简便 起 见 , 我 把 这 一 保存 原理 称 
为 自然 选择 ”如何 遗传 是 进化 论 的 必要 支柱 。 

-神学 论 对 达尔 文 的 攻击 虽然 猛烈 ,但 非 理 性 。 而 有 人 提出 了 严厉 而 富有 逻辑 的 理性 
批评 :进化 论 违背 人 们 的 遗传 学 共识 。 根据 “混合 学 说 ”, 生 物 的 性 状 黑 加 白 得 到 后 代 灰 ， 
灰 加 灰 出 现 的 后 代 次 灰 , 依 此 类 推 ,性 状 越 来 越 单调 ,不 存在 很 多 可 供 选 择 的 性 状 , 因 此 
没有 物 竞 天 择 的 物质 基础 。 所 以 ,达尔 文 急需 遗传 学 说 为 进化 论 提 供 解释 和 支持 。 但 
是 ,遗传 规律 在 他 眼皮 底下 汶 过 去 了 。 

与 一 般 人 印象 不 同 , 达 尔 文 不 仅 依赖 观察 来 推导 理论 ,他 也 做 过 实验 。 达 尔 文 用 花 
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做 了 11 年 的 实验 ,部 分 结果 先 于 兰 德 尔 于 1862 年 以 论文 形式 发 表 , 主 要 结果 发 表 于 
1876 年 和 1877 年 的 两 本 书 中 ,也 散在 其 他 书 中 。 

1868 年 ,达尔 文 发 表 《 动 植物 在 家 养 情况 下 的 变异 》。 此 书记 录 了 达尔 文 用 金鱼 草 做 
的 实验 。 常 见 金鱼 草 的 花 是 双 侧 对 称 ( 达 尔 文 称 为 common 型 式 , 我 们 用 大 写 C 表示 )， 
但 偶尔 也 会 出 现 一 些 怪 怪 的 金鱼 草 变种 ,其 花旦 现 辐射 对 称 ( 达 尔 文 称 为 peloric 型 式 , 我 
们 用 小 写 p 表示 )。 达 尔 文 把 具有 p 性 状 的 父 本 与 具有 C. 性 状 母 本 进行 杂交 ,发 现 所 得 
后 代 CF1 代 )? 全 部 呈现 C 性 状 。 进 一 步 授粉 得 到 127 株 F2 代金 鱼 草 中 ,88 株 具 有 C 性 
状 ,37 RRA p 性 状 ,2 株 介 于 两 种 性 状 之 间 。 他 的 实验 到 此 结束 。 

首先 ,达尔 文 没有 意识 到 样本 景 太 小 ,实验 设计 就 有 问题 ,出 现 了 和 孟 德尔 说 过 要 避免 
的 漂移 。 其 次 ,达尔 文 在 获得 Fl 代 的 结果 看 到 都 是 C 性 状 时 ,他 没有 提出 显 性 和 隐 性 的 
概念 。 而 FZ 代 重 新 出 现 Fl 代 不 见 了 的 p 性 状 , 达 尔 文 也 仅 看 到 现象 , 没 想到 深层 的 理 
论 问题 (违反 流行 的 “混合 学 说 ”, 因 子 没 有 被 混合 ) 。 在 F2 得 到 数量 时 ,他 没 算 两 种 性 状 
的 比例 (2. 38:1) ,也 不 知道 比例 蕴涵 的 意义 。 

观察 到 实验 结果 后 ,达尔 文 的 结论 是 : 同 种 植物 里 有 两 种 相反 的 潜在 倾向 …… 第 一 
代 是 正常 的 占 主要 …… 隔 一 代 怪 的 倾向 增加 。 

这 样 的 结论 没有 太 大 意义 , 远 不 如 孟 德 尔 深 刻 , 即 使 不 做 实验 的 人 们 也 能 通过 生活 
经 验 得 到 直观 的 “常识 ”。 

达尔 文 不 止 一 次 失去 机 会 。 在 1877 年 的 《 同 种 植物 不 同 花 型 》 一 书 中 ,从 他 总 结 的 
报 春花 研究 结果 的 表格 中 ,我 们 可 以 看 到 ,他 用 杂 合 体 授 粉 时 ,得 到 显 性 后 代为 75%% , 隐 
性 为 25% ,一 个 完美 的 3:1。 不 过 ,达尔 文 还 是 没有 意识 到 其 重要 性 ,再 次 与 现代 遗传 学 
RZ BE 

达尔 文 实验 安排 有 缺陷 ,而且 缺 乏 孟 德尔 的 定量 分 析 和 推理 能 力 , 没 有 发 现 3:1, 更 
没有 推测 而 发 现下 一 步 的 1:2:1。 而 在 毫 无 证 据 的 情况 下 ,达尔 文 提 出 了 错误 的 泛 生 论 
(pangenesis) 。 在 《 动 植物 在 家 养 情 况 下 的 变异 》 中 ,他 提出 生物 体 全 身体 细胞 都 产生 泛 
F gemmules( 亦 称 为 pangenes) ,其 中 一 部 分 跑 到 性 细胞 中 ,造成 性 细胞 不 同 , 性 细胞 再 
产生 不 同 的 后 代 , 再 被 自然 再 选择 ,从 而 发 生 演化 。 他 这 个 假说 有 些 接近 、 但 不 同 于 拉 马 
克 主 义 。 拉 马克 主义 说 长 颂 鹿 腑 子 为 了 够 得 着 食物 而 长 长 , 体 细 胞 改变 后 并 影响 其 遗 
传 ,把 长 颈 的 性 状 传 下 去 。 而 达尔 文 说 , 体 细胞 给 性 细胞 的 gemmules 不 是 定向 的 ,是 随 
机 的 ,然后 形成 不 同性 细胞 ,其 后 代 再 被 外 界 所 选择 。 虽 然 这 套 自 圆 其 说 的 理论 ,可 以 区 
分 达尔 文 的 进化 论 与 拉 马 克 的 获得 性 遗传 理论 ,但 是 ,现代 科学 表明 ,正如 物理 世界 中 没 
有 以 太 , 生 物体 中 也 没有 泛 子 。 只 是 后 人 从 pangenesis 这 个 词 中 抽出 了 gene 来 表示 
wA. 

我 们 不 知道 达尔 文 是 否 读 过 孟 德 尔 的 文章 。 有 些 人 认为 ,假如 达尔 文 读 了 ,也 读 不 
Tik ,或 者 不 能 接受 孟 德 尔 的 理论 。 我 们 知道 孟 德 尔 在 达尔 文 1860 年 第 二 版 4 物种 起 源 》 
的 德 译本 上 有 批注 。 备 德尔 1866 年 的 论文 有 时 好 像 是 他 希望 给 达尔 文 的 进化 论 提 供 中 
传 基础 。 孟 德尔 从 自己 发 现 的 多 个 性 状 自 由 组 合 规律 ,推算 如 果 有 7 对 不 同性 状 的 两 种 
植物 间 授 粉 ,可 以 产生 很 多 不 同 的 组 合 , 从 而 解释 了 多 样 性 。 孟 德尔 很 可 能 在 1866 年 就 
想到 了 自己 发 现 的 规律 对 于 进化 论 的 意义 ,但 学 术 界 要 等 到 1930 年 代 后 ,英国 的 费 舍 尔 
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(Ronald A，Fisher，1890 一 1962) 和 起 尔 丹 (J. B. S. Haldane), 3€ Esl (i e df He Jr die CT. 
G. Dobzhansky) .3€#¥ (Sewall Wright) ,J3 2R (Ernst Mayr) 等 才 成 功 地 将 孟 德 尔 跟 传 学 
和 达尔 文 进化 论 结 合 起 来 。 

一 般 教 科 书 说 三 位 科学 家 1900 年 重新 发 现 孟 德尔 :德国 的 Correns 荷兰 的 de Vries 
和 奥地利 的 von Tschermak。 而 von Tschermak 已 经 多 次 被 遗传 史学 家 排除 在 重新 发 现 
者 之 外 。 这 几 位 所 谓 重 新 发 现 备 德尔 的 人 ,理解 程度 当时 部 还 低 于 孟 德 尔 。de Vries Hi 
新 写 数学 公式 不 如 35 年 前 重 德尔 的 公式 。 三 人 的 工作 量 加 起 来 也 远 不 如 孟 德 尔 一 人 。 
Correns 是 Nägeli 的 学 生 和 亲戚 ,推动 了 对 芷 德尔 的 认识 。 英 国 的 William Bateson Xj 
德尔 学 说 的 推广 起 了 最 大 作用 。 

第 二 伟大 的 遗传 学 家 ,无疑 是 美国 的 摩尔 根 。 但 是 ,直到 1909 年 ,摩尔 根 还 发 表 文 
章 说 :对 孟 德 尔 主义 的 现代 理解 中 ,事实 被 快速 转化 成 为 因子 (factors)。 如 果 一 个 因子 
不 能 解释 事实 ,马上 就 求 之 于 两 个 因子 ,两 个 还 不 够 ,有 时 三 个 可 以 。 解 释 结果 有 时 需要 
的 高 级 杂 要 (superior jugglery), 如 果 太 天 真 地 进行 ,可 能 会 把 我 们 盲目 地 带 到 一 个 常见 
的 地 方 , 结 果 被 很 好 地 解释 了 ,因为 发 明了 解释 来 解释 它们 。 我 们 从 事实 反 过 来 走 到 因 
子 , 然 后 ,好 哇 , 再 用 我 们 专门 发 明 出 来 解释 事实 的 因子 来 解释 事实 。 

摩尔 根 虽 然 对 孟 德 尔 嘴 下 留情 ,只 是 说 孟 德 尔 主义 的 现代 理解 是 “高 级 杂 要 ”, 其 实 
完全 同样 可 以 用 来 否定 孟 德 尔 。 事 实 上 ,摩尔 根 当 年 不 仅 不 信和 孟 德 尔 , 也 不 信 达 尔 文 的 
进化 论 , 还 不 信 遗 传 的 染色 体 学 说 。 是 1910 年 他 自己 发 现 了 白眼 突变 果 蝇 的 事实 后 .他 
也 做 了 和 孟 德 尔 一 样 的 交配 实验 ,取得 数据 和 比例 。 为 了 解释 事实 ,摩尔 根 不 得 不 沿 着 
孟 德 尔 的 思路 ,也 提出 因子 ,也 进行 拼 凌 数字 的 “高 级 杂 看 ”, 最 后 奠定 了 遗传 学 的 现代 基 
础 。 在 事实 面前 ,摩尔 根 不 得 不 “出 尔 反 尔 ”, 因 为 科学 真理 高 于 个 人 偏见 ,也 不 会 败 于 俏 
Be AS LA FEF 

Nägeli 的 无 知 IA AS XC AY ike s RE OR AR YY AS HE V EA TRS AS AE LER HE E D T en 4E ng 
注释 。 


三 “了 香 德 尔 的 生前 身后 


备 德 尔 出 生地 德 文 名 为 Heinzendorf ,捷克 名 为 Hyncice, 现 在 捷克 境内 ,当时 属于 奥 
多 帝国 。 备 德尔 的 父亲 是 个 农 , 每 周 四 天 料理 自家 的 田地 ,三 天 给 一 位 女 伯 画 于 农活 。 
命运 似乎 注定 了 备 德 尔 不 得 不 子 承 父 业 , 终 其 一 生 在 农田 中 度 过 ,但 当地 的 神父 Johann 
A. E. Schreiber (1769 一 1850) 鼓 励 孟 德尔 的 父母 让 他 多 受 教育 。 备 德尔 自己 也 要 与 命 
运 抗争 ,并 得 到 家 庭 和 姐妹 的 支持 。 备 德尔 后 来 为 报答 妹妹 的 支持 ,资助 了 她 的 孩子 
读书 。 

1850 年 4 月 17 日 ,他 为 了 考 教师 证 以 第 三 人 称 写 过 一 个 自我 简介 ,清楚 地 说 明了 他 
的 情况 .心境 和 决心 , 信 的 大 意 是 : 


小 学 后 ,1834 年 他 上 中 学 。4 年 后 ,接连 不 断 的 灾难 [译注 ;一 次 是 他 父亲 
事故 受伤 ], 使 他 父母 完全 不 能 支持 他 学 业 所 需 的 上 费用。 因此 ,16 岁 的 他 落 入 不 得 不 
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完全 自己 支持 自己 的 可 悲 境地。 所 以 ,他 一 边 给 人 做 家 教 , 一 边 上 学 。1840 年 中 学 
毕业 时 ,首要 问题 是 取得 必要 的 生活 来 源 。 因 此 ,他 曾 多 次 试图 做 家 庭 教 师 , 由 于 没 
有 朋友 和 推荐 ,未 果 。 失 去 希望 和 焦虑 的 痛苦 、 未 来 前 景 的 翡 观 , 彼 时 对 他 有 强烈 影 
响 ， 导 致 生病 ,被 迫 和 父母 待 了 一 年 。 次 年 ,他 努力 后 得 以 做 私人 教师 ,以 支持 学 业 。 
通过 极 大 努力 后 ,他 成 功 地 修 完 两 年 的 暂 学 。 他 意识 到 无 法 这 样 继续 下 去 ,所 以 在 
学 完 哲 学 后 ,他 觉得 非得 进入 一 个 生命 驿站 ,能 让 自己 脱离 痛苦 的 生存 挣扎 。 他 的 
境况 决定 了 他 的 职业 选择 。 

1843 年 ,他 要 求 并 得 以 进入 布鲁诺 的 圣 。 托 马 斯 修道 院 。 从 此 ,他 的 物质 境况 
彻底 改变 。 有 物质 生活 的 舒适 后 ,他 重新 获得 勇气 和 力量 。 他 满心 欢喜 和 集中 精力 
学 习 经 典 。 空 余 时 间 忙 于 修道 院 一 个 小 型 植物 和 矿物 收藏 。 有 机 会 接触 后 ,他 对 自 
然 科 学 的 特别 爱好 更 加 深化 …… 虽然 缺乏 口头 教育 ,而 且 当 时 教学 方法 特别 困难 ， 
从 此 他 却 更 依附 于 自然 研究 。 他 努力 通过 自学 和 接受 有 经 验 者 的 教诲 ,来 弥补 自己 
的 缺陷 。1845 年 ,他 到 布鲁诺 哲学 学 院 听 了 农业 .园艺 和 葡萄 种 植 课程 …… 他 很 乐 
意 代 课 , 倾 力 以 容易 理解 的 方式 教学 生 , 并 非 无 成 效 …… 


他 坦 陈 人 修道 院 不 是 为 了 宗教 信仰 ,而 是 经 济 原因 。 这 一 重要 的 人 生 选 择 中 他 权衡 
的 不 是 神圣 与 世俗 ,而 是 智力 追求 与 成 家 育 子 的 权利 。 为 了 头脑 ,他 舍弃 了 生殖 权 。 对 
于 血气 方刚 的 青年 ,并 非 容 易 , 而 需要 很 大 的 决心 。1843 年 ,不 满 21 岁 的 重 德 尔 进入 
Briinn( 现 称 Brno) 的 圣 。 托 马 斯 修道 院 (The Abbey of St. Thomas) ,并 于 1847 年 25 岁 
成 为 神父 。 孟 德尔 原名 Johann, 人 修道 院 后 加 Gregor 教 名 。 

到 修道 院 后 ,他 同时 做 过 代课 老师 。 那 时 ,中 学 老师 已 需要 证 书 。 重 德尔 第 一 次 教 
师资 格 考 试 没 通过 ,被 送 到 维也纳 大 学 去 学 习 , 这 加 强 了 他 的 科学 背景 。 备 德尔 曾 再 考 
教师 资格 ,还 是 没 能 通过 ,而 且 , 估 计 两 次 都 是 没 过 生物 学 ,所 以 后 来 只 能 做 代课 老师 ,在 
当地 的 实 科 中 学 (Brinn Realschule) 教 了 14 年 低 年 级 物理 学 和 自然 史 。 他 一 直 以 实验 
物理 学 家 自称 ,而 不 说 是 生物 学 家 。 

孟 德 尔 积 极 参 与 学 术 活 动 。 他 长 期 研究 气象 , 曾 任国 家 气象 和 地 磁 研 究 所 Brünn 站 
站 长 ,1862 年 提交 Brünn 地 区 15 年 气象 总 结 。 他 一 生 中 参与 了 8 个 科学 学 会 .26 个 非 
科学 协会 。1861 年 , 孟 德 尔 在 任课 的 中 学 和 一 百 多 人 共同 创立 当地 的 自然 科学 学 会 (So- 
ciety of Natural Science, Briinn)。1865 年 2 月 8 号 和 3 月 8 号 两 个 星期 三 的 晚上 ,在 
Brinn 自然 科学 学 会 , 备 德 尔 宣 读 了 豌豆 研究 结果 。 当 地 小 报 对 孟 德 尔 演 讲 有 报道 ,但 
未 能 引起 国际 科学 界 的 注意 。 

1866 年 论文 发 表 后 , 孟 德 尔 将 40 份 抽 印 本 寄 给 国际 上 的 科学 家 ,后 人 找到 了 13 份 
的 下 落 ,传说 达尔 文 处 有 ,并 未 证 实 。 发 表 文 章 的 杂志 有 120 本 在 志 界 主要 图 书馆 。 

1868 年 ,修道 院 院 长 去 世 后 , 孟 德 尔 经 过 两 轮 选举 后 当选 院 长 。 他 不 用 教书 后 ,但 其 
他 工作 很 繁重 ,他 还 是 尽量 做 了 研究 。 他 用 了 多 种 植物 做 遗传 实验 。 留 下 的 纸 片 表明 在 
去 世 前 3 年 ,他 还 在 想 有 关 总 豆 的 遗传 问题 。1865 年 到 1878 年 ,他 记录 了 14 年 的 地 下 
水 位 。1870 年 ,他 加 入 养 蜂 协会 ,1877 年 报告 对 蜜蜂 飞行 和 产 密 量 的 4 年 观察 。 他 曾 研 
究 蔷 果 和 梨 的 抗 病 性 。 在 一 些 协会 刊物 中 ,他 以 M 和 GM 笔名 写 过 一 些 短 篇 。 

孟 德 尔 生 活 丰富 。 他 的 政治 观点 偏 自由 派 ,与 自己 的 教会 背景 矛盾 。 而 他 支持 的 自 


12 Selected Works of Genelios* 


CAD (GR fie 5E £8 BR SCA) ERR Ge 


由 派 掌 政 时 ,出 台 的 税收 政策 却 对 他 的 修道 院 很 不 利 。 政 府 为 缓和 与 他 争论 曾 安排 他 任 
银行 副 董事 长 和 董事 长 。 但 他 持续 10 年 坚决 反对 税收 ,造成 他 晚年 生活 很 大 的 苦恼 。 
他 在 政治 上 左右 碰壁 。 

1884 年 1 月 6 日 , 备 德 尔 去 世 。 他 生前 要 求 尸检 ,结果 表明 他 肾炎 并 发 心脏 病 。 有 
位 年 轻 的 神父 将 其 诗 化 , 称 卫 德尔 是 心 给 伤 了 。 孟 德尔 自己 是 乐天 派 , 年 纪 大 的 时 候 回 
顾 自 己 一 生 满意 多 于 不 满意 。 

园艺 协会 刊物 让 告 称 :“ 他 的 植物 杂交 实验 开创 了 新 时 代 .” 猜 想 让 告 作者 是 刊物 主 
编 Josef Auspitz(1812 一 1889), 他 曾 任 实 科 中 学 校长 ,支持 了 惫 德尔 无 证 代课 14 年 ,是 孟 
德尔 的 重要 支持 者 和 欣赏 者 之 一 。 但 是 ,让 告 的 溢 美 之 词 远 非 共 识 。 

据 他 的 朋友 Gustav von Niessl (1839 一 1919) 说 , 孟 德 尔 生 前 相信 “我 的 时 代 会 到 
来 "。 确 实 如 此 。 但 是 ,要 等 他 去 亿 16 年 .理论 公布 34 年 以 后 。 

1900 年 声称 重新 发 现 孟 德尔 的 三 位 科学 家 ,后 来 有 争议 ,其 中 de Vries 的 第 一 篇 论 
文 不 提 备 德尔 ,后 来 可 能 因为 隐瞒 不 住 曾 借鉴 孟 德 尔 的 事实 (包括 难以 解释 如 果 他 没有 
读 过 孟 德 尔 ,为 什么 他 第 一 篇 文章 用 了 孟 德 尔 的 dominant 和 recessive 两 个 词 ) 以 后 ,在 
第 二 篇 论文 中 说 是 重新 发 现 孟 德尔 。von Tschermak 可 能 不 懂 孟 德尔 也 说 自己 重新 发 现 
了 和 孟 德 尔 , 所 以 史学 家 认为 不 能 算 。 有 趣 的 是 ,von Tschermak 的 外 公 Edward Fenzl 是 
维也纳 大 学 教 重 德 尔 的 生物 老师 之 一 ,不 仅 教学 保守 ,也 可 能 是 没 让 备 德 尔 第 二 次 考 到 
教师 证 书 的 考官 之 一 。 

其 后 ,除了 有 人 说 孟 德 尔 不 懂 自 己 发 现 了 什么 以 外 ,对 于 孟 德 尔 最 大 的 冤枉 是 说 他 
编造 了 实验 结果 。 英 国 统计 学 家 和 遗传 学 家 费 舍 尔 于 1936 年 首先 发 难 , 他 对 兰 德 尔 的 
实验 数据 进行 统计 分 析 后 ,断定 备 德 尔 的 数据 过 于 接近 理想 数据 。 轻 一 点 说 , 备 德 尔 可 
能 有 我 们 不 知道 的 助手 ,在 做 了 前 两 年 实验 导致 备 德 尔 有 理论 后 ,助手 为 了 满足 和 孟 德 尔 
的 理论 而 在 后 面 几 年 给 乔 德 尔 提 供 他 刘欢 的 数据 。 重 一 点 说 就 很 难听 : ”多数 一 如 果 不 
是 所 有 一 的 实验 结果 都 伪造 了 ,以 期 贴切 地 符合 睾 德 尔 的 预期 >”。 以 后 每 过 一 些 年 ,就 有 
人 小 聪明 又 发 现 孟 德尔 的 “问题 ”。 

反击 孟 德 尔 造 假说 法 的 文章 也 不 断 。 最 近 一 篇 较 好 的 反击 是 2007 年 哈佛 大 学 Har- 
tl 和 Fairbanks 发 表 于 《和 遗传) 杂志 的 文章 。 

我 认为 ,给 孟 德 尔 申 冤 的 首要 理由 是 :他 无 须 造假 。 科 学 对 于 他 来 说 不 能 带 来 利益 。 
他 如 果 造 假 , 最 对 不 起 的 是 放 奔 生育 人 权 .十 几 年 如 一 日 做 研究 的 他 自己 。 

其 次 , 备 德 尔 时 代 没 有 统计 学 。 统 计 学 是 几 十 年 以 后 发 明 的 。 备 德尔 只 需 分 析 数 量 
关系 ,无 须 检 验 统 计 显 著 性 。 那 时 不 知道 应 该 做 多 少 次 实验 .收集 多 少数 据 后 才 应 该 停 
止 实验 。 可 能 是 孟 德 尔 收 集 到 觉得 差不多 的 时 候 就 停止 ,所 以 数据 会 接近 预计 。 孟 德尔 
也 在 论文 中 明确 说 过 ,有 一 次 实验 漂移 较 远 ,他 重复 了 实验 后 ,数据 更 接近 预计 。 

孟 德 尔 的 行为 证 明 他 不 是 造假 和 隐瞒 不 利 结 果 的 人 。 他 曾 努 力 使 怀 峰 自己 工作 重 
要 性 的 Nägeli 相信 自己 发 现 的 规律 。 但 即使 这 种 情况 下 ,他 也 没 隐 呀 自己 发 现 了 有 那 于 
自己 理论 的 现象 。 他 把 自己 的 聋 豆 种 子 给 了 Nägeli 和 其 他 人 ,希望 他 们 验证 自己 的 结 
JR, 1870 年 7 月 3 日 , 孟 德 尔 致 Nigeli 信 说 :我 观察 到 山 柳 菊 的 杂交 行为 与 驴 豆 的 正好 
相反 。 但 我 认为 山 柳 菊 是 个 别 现象 ,而 豌豆 中 发 现 的 是 更 高 的 、 更 根本 的 规律 ,因为 去 年 
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d URS BUR Nägeli 的 信 说 明了 山 柳 菊 的 结果 ,而 且 将 结果 在 1869 年 发 表 了 。 
后 来 多 年 认为 ,有 两 种 遗传 方式 ,一 种 是 “总 豆 式 ”( 符 合 经 典 孟 德尔 学 说 ) ,一 种 是 “ 山 柳 
菊 式 ”( 不 符合 备 德 尔 学 说 )。 虽 然 以 后 也 发 现 这 些 生物 其 实 都 符合 和 孟 德 尔 学 说 ,造成 困 
感 是 因为 山 柳 菊 是 单 性 遗传 ,但 当时 睾 德尔 以 为 山 柳 菊 与 豌豆 不 同 。 如 果 备 德尔 造假 ， 
或 选择 只 符合 自己 理论 的 结果 ,那么 他 就 无 须 在 已 经 公开 自己 的 理论 后 ,将 只 有 他 自己 
知道 的 山 柳 菊 的 结果 直接 告诉 一 位 不 愿 接受 自己 理论 的 人 ,而 且 发 表 第 二 篇 生物 学 论 
文 , 公 布 与 第 一 篇 的 矛盾 。 


四 孟 德 尔 的 精神 遗产 


备 德 尔 以 天 生 的 才能 .青年 的 果断 和 壮年 的 坚持 ,在 困难 中 成 长 ,以 放 奔 获得 条 件 ， 
在 失败 中 得 机 遇 ,最终 在 有 限 的 环境 做 出 了 超越 时 代 的 发 现 。 

孟 德 尔 的 成 就 ,一 百 多 年 来 催生 了 多 个 现代 科学 学 科 。 首 先是 直接 导致 遗传 学 诞 
生 , 而 对 于 同时 期 诞生 的 进化 论 , 备 德 尔 可 能 隐约 知道 自己 工作 的 意义 ,虽然 遗传 学 和 进 
化 论 结合 于 20 世纪 30 年 代 。20 世纪 遗传 学 与 生物 化 学 结合 ,并 与 微生物 .生物 物理 学 
交叉 ,在 50 年 代 又 催生 了 分 子 生 物 学 。70 年 代 诞 生 的 重组 DNA 技术 ,全 面 改观 了 生命 
科学 :分 子 生物 学 深入 到 从 医学 到 农业 各 个 领域 , 带 来 多 个 学 科 的 变革 ,人 类 遗传 学 、 基 
因 组 学 .生物 信息 学 是 其 直接 传承 。 

在 应 用 上 ,遗传 学 带 来 了 20 世纪 绿色 革命 ,对 于 解决 全 人 类 食物 起 了 很 大 作用 。 遗 
传 学 通过 分 子 生 物 学 和 重组 DNA 技术 , 带 来 生物 技术 产业 。 现 代 遗 传 学 为 个 体 化 医学 
莫 定 了 必 不 可 少 的 基础 ,虽然 我 们 今天 还 远 未 达到 个 体 化 医学 的 远景 。 

荔 德 尔 的 发 现 , 对 于 科学 和 人 类 ,今后 长 期 还 将 有 深远 影响 。 

最 后 的 问题 是 :既然 重 德 尔 不 受 科 学 家 重视 ,不 为 科学 界 所 认同 ,那么 ,他 怎么 能 获 
得 做 研究 的 条 件 ? 

这 个 问题 ,背后 有 一 个 更 加 鲜 为 人 知 的 故事 :和 欲 知 后 事 如 何 , 请 听 下 回 分 解 …… 


附注 : 


孟 德 尔 用 “杂交 ”一 词 , 是 现代 意义 的 cross( 动 物 可 译 成 “交配 ”植物 “授粉 ”) ,而 非 
后 来 科学 家 重新 定义 的 “杂交 ”, 即 不 同 种 或 不 同 品系 之 间 的 交配 。 备 德尔 文章 中 多 半 都 
是 同 种 植物 的 交配 ,并 非 物 种 或 品系 间 的 交配 。“ 杂 交 ” 一 词 今天 在 中 国学 生 和 老师 中 仍 
未 严格 使 用 ,部 分 原因 可 能 是 学 孟 德 尔 理论 是 用 了 杂交 一 词 。 

本 文中 斜体 都 是 孟 德 尔 原文 的 着 重 强调 。 

备 德 尔 的 论文 中 用 了 “对 照 实验 ”(control) 一 词 。 每 个 在 野外 做 的 实验 ,他 都 在 暖 房 
中 也 做 了 ,证 明 野 外 实验 未 因 忆 虫 或 外 源 花 粉 等 环境 因素 所 干扰 ,结果 可 信 ，, 他 才 采 用 。 

重 德 尔 用 花粉 细胞 来 表示 精细 胞 。 现 在 知道 花粉 中 包含 2 或 3 个 细胞 。 参与 受精 
的 是 其 中 的 2 个 精细 胞 。 
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孟 德 尔 在 结语 中 说 花粉 细胞 和 卵细胞 结合 成 单个 细胞 后 “同化 和 形成 多 个 新 细 
胞 ”。 现 在 看 来 “同化 ?是 错误 的 ,限于 当时 对 发 育 的 误解 。 全 部 细胞 都 来 源 于 受精 卵 分 
机 、 增 值 , 并 不 发 生 同 化 母体 细胞 参与 子 代 发 育 。 

本 文 参考 了 以 下 文献 ,尽量 据 弃 不 可 靠 的 传说 。 


(本 文 根 据 几 次 讲课 录音 ,2010 年 十 一 假期 整理 、 扩 充 而 成 ) 
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一 意 扳 行 的 伯乐 


西 谱 云 :有 才 方 识 天 才 , 良 才 仅 见 自己 (talent recognizes genius, mediocrity recogni- 
zes only itself) 。 

在 武大 郎 尚 未 绝迹 的 中 国 , 多 一 些 末 眼 识 英才 的 伯乐 ,可 以 使 更 多 遍布 全 国 的 青年 、 
各 种 特色 的 人 得 到 支持 ,获得 成 长 的 条 件 ,得 到 发 挥 的 机 会 。 

天 下 所 有 好 的 老师 和 好 的 资源 掌握 者 企 望 起 到 伯乐 的 作用 。 

这 里 讲 一 个 幕后 英雄 的 故事 ,由 于 他 有 才 、 识 才 、 惜 才 、 爱 才 , 使 划时代 的 科学 发 现成 
为 可 能 : 

他 不 是 科学 家 , 却 能 抓 住 关键 的 科学 问题 ; 

他 不 在 学 术 界 , 却 能 判断 雇员 的 智力 水 平 ; 

他 不 顾 他 人 评价 不 同 , 坚 决 相 信 自 己 的 判断 ; 

他 不 顾 自 己 资源 有 限 , 长 期 支持 一 人 的 研究 。 

没有 他 ,很 可 能 就 没有 作为 科学 家 的 和 孟 德 尔 (1822 一 1884), 也 就 不 可 能 于 1866 年 在 
学 术 机 构 以 外 诞生 遗传 学 。 

我 在 6 孤独 的 天 才 》 中 介绍 了 乔 德 尔 及 其 研究 ,可 以 看 到 :在 科学 界 , 备 德 尔 是 孤 
独 的 。 

就 了 备 德 尔 的 研究 而 言 , 其 个 人 才能 是 必需 ,但 非 充 分 。 因 为 ,实验 科学 到 一 定 阶 段 和 和 
规模 , 除 个 人 的 热情 和 才能 以 外 ,常常 还 需要 其 他 条 件 。 

那么 ,没有 家 庭 背 景 和 条 件 的 孟 德 尔 , 是 怎么 成 长 为 科学 家 的 ? 如 何 能 持续 十 年 开 
展 科 学 研究 ? 

原来 ,虽然 孟 德 尔 在 科学 界 的 大 环境 没 得 到 支持 ,但 是 ,他 在 赖 以 生存 和 工作 的 局 部 
环境 中 却 获 得 了 坚定 的 支持 。 

孟 德 尔 做 出 重要 发 现 , 在 研究 中 以 其 才能 为 主 ,运气 成 分 不 多 。 本 文 说 明 , 他 一 生 最 
大 的 运气 ,不 是 科学 研究 过 程 本 身 , 而 是 碰 到 了 伯乐 。 

欣赏 和 支持 孟 德 尔 的 人 不 止 一 位 。 但 是 ,给 予 孟 德尔 最 有 力 、 最 持久 、 最 重要 支持 
的 ,是 修道 院 的 道 长 纳 泊 (Frantisek Cyril Napp, 1792—-1867). 
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一 ”修道 院 的 智力 环境 


纳 泊 于 1821 年 到 奥 匈 帝国 的 Brinn( 现 捷克 Brno) 的 圣 。 托马斯 修道 院 CThe Abbey 
of St. Thomas)。 这 是 一 个 天 主教 奥古斯丁 教派 的 修道 院 。1824 年 , 纳 泊 任 道 长 ,直至 
1867 年 去 世 。 孟 德尔 一 生 的 主要 研究 和 皆 在 纳 泊 任 内 。 

Brinn 离 维也纳 一 百 多 公里 ,当时 纺织 工业 发 达 , 对 羊毛 很 有 需求 ,对 水 果 也 有 较 大 
需求 。 当 地 动物 和 植物 育种 协会 活动 频繁 ,交流 讨论 频繁 。 协 会 记录 显示 ,当地 学 者 进 
行 了 许多 育种 实验 ,从 改善 品种 的 现实 需要 涉及 基本 科学 问题 。 

纳 泊 的 能 干 使 修道 院 收 入 较 好 。 其 中 , 育 羊 是 修道 院 重 要 的 经 济 来 源 。 但 是 , 纳 泊 
和 当地 动 植物 育种 教授 的 密切 联系 ,超出 了 实际 应 用 的 需求 。 

1870 年 , 孟 德 尔 自己 任 道 长 时 指出 :“ 修 道 院 从 来 都 认为 培养 所 有 方向 的 科学 是 首要 
任务 之 一 ,” 这 至 少 反 映 了 他 对 前 任 纳 泊 时 期 修道 院 工作 实质 的 认识 和 评价 ,也 表明 他 有 
意愿 继续 此 传统 。 

修道 院 环境 优美 ,有 较 好 的 图 书馆 。 

纳 泊 吸引 并 支持 有 智力 追求 的 神父 ,在 人 数 不 多 的 修道 院 形成 了 一 个 有 智力 追求 的 
群体 ,有 革命 家 、 作 家 .数学 家 .哲学 家 .语言 学 家 .作曲 和 指挥 家 Pavel K¥ixkovsky (1820— 
1885), 。 修 道 院 的 厨 娘 Luise Ondrakova 后 来 都 出 版 了 谈 饪 书 。 也 许可 以 说 , 纳 泊 主持 的 
修道 院 给 家 庭 经 济 状况 不 好 的 人 提供 了 智力 追求 的 环境 。 

人 不 可 能 十 全 十 美 ,可 能 有 性 格 问题 ,或 其 他 问题 ,有 才华 的 人 也 不 例外 。 但 纳 泊 看 
中 人 才 后 ,看 其 主流 ,不 怕 其 他 人 非议 ,保护 他 们 。 

在 孟 德 尔 以 前 , 纳 泊 就 支持 过 其 他 人 。1830 年 , 纳 泊 请 数学 家 、 神 父 Aurelius Thaler 
(1796 一 1843) 在 修道 院 奸 植物园, 栽培 稀有 植物 。 孟 德尔 人 修道 院 时 ,Thaler 已 去 世 3 
个 月 ,但 其 植物 园 还 在 。 当 时 由 Franz Matouš Klacel(1808—1882) 打 理 。Klacel 是 纳 泊 
1827 年 招聘 来 修道 院 的 , 纳 泊 也 曾 鼓 励 Klácel 继续 深造 , 送 他 到 大 学 攻读 博 十 学 位 。 
Klácel 爱好 广泛 ,从 哲学 、 诗 词 . 写 作 、 植 物 到 社会 活动 。 他 是 修道 院 的 两 位 捷克 人 之 一 
《 纳 泊 和 和 孟 德 尔 都 是 日 耳 曼 人 ), 鼓 吹 捷 克 独 章 。 他 曾 任 当地 哲学 教授 ,很 受 学 生 欢 迎 。 
1844 年 ,Klacel 因为 讲 黑 格 尔 哲 学 而 被 保守 的 势力 测 夺 教授 资格 。 纳 泊 帮 他 申 冤 未 果 ， 
就 让 他 在 修道 院 管 图 书馆 。1848 年 革命 活动 类 败 后 ,Kiacel 曾 鼓 动 包括 孟 德 尔 在 内 的 6 
位 神父 签名 要 求 允 许 他 们 自由 教学 ,也 没 成 功 。1848 年 , 孟 德 尔 当 选 道 长 后 帮助 Klácel 
获 批准 移民 美国 ,Klacel 到 美国 后 做 报纸 编辑 、 出 版 商 、 作 家 ,再 也 没 做 神父 。 

Klácel 对 植物 感 兴趣 ,做 过 植物 实验 ,也 经 常 和 备 德 尔 讨论 ,内容 包 括 达 尔 文理 论 发 
表 以 前 的 进化 论 雏 形 和 后 来 的 达尔 文学 说 。 修 道 院 的 Tomás Bratrinek(1815 一 1884) 也 
对 植物 感 兴趣 。 他 们 也 将 当地 园艺 师 的 知识 转 给 和 孟 德 尔 。 

备 德 尔 做 研究 的 关键 期 间 AYIA Klácel, Bratránek 和 KYkovsky 等 人 形成 相互 支持 、 
相互 刺激 的 智力 环境 。 
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二 有 深刻 科学 见解 的 神父 


纳 泊 本 人 有 浓厚 的 智力 兴趣 ,不 限于 神学 和 哲学 ,也 包括 历史 和 农业 。 他 担任 过 园 
艺 协 会 会 长 育 羊 协会 成 员 。 备 德尔 加 入 的 自然 科学 学 会 ,是 农学 会 的 分 支 , 而 纳 泊 曾 任 
农学 会 的 副 会 长 。 

纳 泊 支持 人 工 育种 ,知道 杂交 对 实际 应 用 的 重要 性 。 

纳 泊 不 仅 吸 引 一 批 有 才华 的 人 ,提供 物质 保证 和 智力 环境 ,而 且 在 科学 方面 ,他 自己 
对 于 有 相当 深刻 的 见解 。1836 年 , 孟 德 尔 年 仅 14 岁 ,尚未 进修 道 院 , 纳 泊 就 曾 在 育种 讨 
论 会 上 提出 :遗传 就 是 关于 动物 的 内 在 组 织 影响 外 在 型 式 , 应 该 研究 。 

1837 年 , 纳 泊 明确 提出 :应 该 讨论 的 问题 不 是 培育 的 过 程 , 而 是 遗传 了 什么 、 怎么 遗 
传 的 。 

这 实际 是 遗传 学 的 核心 问题 ;神父 纳 泊 ,定义 了 尚未 诞生 的 遗传 学 。 


三 ” 纳 泊 对 和 孟 德 尔 的 超常 支持 


1843 年 孟 德 尔 的 老师 将 他 推荐 给 纳 泊 , 纳 泊 后 来 对 孟 德 尔 的 支持 可 以 说 是 到 了 一 意 
孤 行 的 程度 。 

而 且 ,虽然 纳 泊 去 世 前 一 年 看 到 了 和 孟 德 尔 的 研究 结果 ,但 他 并 未 看 到 学 术 界 对 备 德 
尔 理论 的 认同 。 不 仅 他 没 看 到 , 重 德尔 本 人 也 没 看 到 。 因 此 ,说 纳 泊 对 备 德 尔 的 支持 是 
至 死 不 渝 ,并 非 夸 张 。 

1845 年 至 1848 年 , 备 德 尔 在 神学 院 学 习 , 其 中 也 学 了 科学 和 农业 技术 。 

1849 年 ,27 岁 的 孟 德 尔 正式 行 教 时 间 不 长 , 纳 泊 就 致 信 Brünn 教区 主教 Anton 
Ernst von Schaffgotsch(1804 一 1870):; 孟 德尔 学 科学 非常 勤奋 ,但 很 不 合适 做 传教 的 神 
父 。 原 因 是 他 造访 病人 或 有 痛苦 的 人 时 ,发 生 不 可 克服 的 着 涩 。 他 这 个 问题 导致 他 自己 
危险 地 生病 。Schaffgotsch 并 不 太 支 持 孟 德尔 ,但 纳 泊 说 孟 德 尔 适合 教书 ,Schaffgotsch 
i 让步。 修道 院 的 募捐 理论 上 是 支持 传教 的 ,神父 的 首要 任务 是 传教 ,不 传教 还 可 以 吃 修 
道 院 的 饭 , 没 有 道 长 的 庇护 恺 怕 做 不 到 。 

we 787K 463) Brünn 城 外 的 Znaim 教 中 学 ,为 暂时 不 能 上 课 的 老师 代课 ,同事 和 学 生 
都 说 他 教 得 好 。 原 来 他 的 关 梁 只 在 “传教 ”, 不 在 教书 。 只 教 了 几 个 月 ,老师 回来 了 ,不 用 
他 再 代课 。 纳 泊 又 把 孟 德 尔 送 到 Brünn 一 个 学 校 ,又 代 了 几 个 月 的 课 。 

总 不 能 永远 代课 。 那 时 奥 匈 帝国 正式 教师 已 需 证 书 。 备 德尔 于 1850 年 申请 考 教 师 
证 书 , 但 没 考 过 动物 学 和 地 质 学 部 分 。 考 官 笑话 他 不 知道 动物 学 名 ,全 部 用 德 文 口 语 。 
这 个 缺陷 ,可 能 在 孟 德 尔 1866 年 论文 中 还 有 痕迹 。 他 对 于 自己 选用 的 院 豆 ,具体 是 何 种 
属 . 学 名 是 什么 ,不 是 非常 确定 ,如 果 有 现代 心理 医生 ,也 许 会 猜 他 写 论 文 时 的 犹 殉 和 他 
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以 前 考 教 师 证 书 时 说 不 出 学 名 的 关系 。 

有 个 考题 是 问 动物 和 人 的 关系 ,意思 是 生物 学 关系 , 备 德 尔 举例 说 : 猫 是 能 吃 老鼠 的 
有 用 动物 ,有 漂亮 的 毛发 。 后 来 孟 德 尔 的 崇拜 者 看 到 他 的 答卷 都 觉得 很 可 笑 。 幸 运 的 
是 ,考官 客气 地 说 : 孟 德尔 不 缺勤 奋 和 才能 ,如 果 有 机 会 到 能 接触 更 多 信息 的 地 方 强化 一 
下 ,可 能 会 合适 。 

孟 德 尔 第 一 次 考 中 学 教师 资格 考试 没 通 过 后 , 纳 泊 给 主考 老师 之 一 Andreas von 
Baumgartner(1793— 1865) 53 fii . lal Aft Am 18 AR UE 3d. von Baumgartner 说 孟 德 尔 自学 
到 这 个 程度 就 不 错 , 要 是 到 大 学 进修 一 下 更 好 。 

于 是 纳 泊 送 孟 德尔 到 维也纳 大 学 进修 。Schaffgotsch 主教 批准 是 有 条 件 的 : 睾 德尔 
在 维也纳 生活 得 像 个 神父 ,意思 是 得 住 在 修道 院 。 但 维也纳 的 修道 院 没 有 房间 给 孟 德 
尔 。 纳 泊 仍 坚持 送 孟 德尔 去 ,不 怕 他 受 大 城市 腐败 的 影响 。 纳 泊 也 曾 说 :我 会 不 惜 经 竟 
使 他 得 到 进一步 训练 。 

1851 年 到 1853 年 , 重 德尔 在 维也纳 大 学 的 两 年 学 了 物理 .数学 植物、 动物 和 显 微 
镜 。 他 修 的 70 多 个 学 分 中 ,一 半 是 物理 和 数学 。 第 一 学 期 全 部 学 物理 。 第 一 位 物理 学 
老师 是 多 普 勒 效应 的 发 现 者 多 普 勒 (Christian Doppler, 1803—1853) , mi MBAR TE MH T 4 
勒 两 个 学 期 的 物理 ,可 能 因为 他 学 得 较 好 ,做 过 物理 实验 的 助教 。 多 普 勒 病逝 后 , 备 德 尔 
的 物理 老师 是 Andreas von Ettingshausen(1796 一 1878) ,他 也 是 一 位 数学 家 ,1826 年 曾 
出 版 4 组 合 数学 》 一 书 。 备 德尔 在 维也纳 大 学 的 第 四 个 学 期 修了 Ettingshausen 的 “物理 
仪器 应 用 和 高 等 数学 物理 ”, 也 就 学 了 组 合 分 析 。 这 为 孟 德 尔 研 究 遗 传 提 供 了 需要 的 数 
学 ,使 孟 德 尔 成 为 用 数学 成 功 研 究 生 物 的 先驱 。 

维也纳 大 学 教 孟 德尔 的 生物 老师 有 Edward Fenzl (1808 一 1979) 和 Franz Unger 
(1800—1870), Fenzl 教 的 是 保守 陈旧 的 植物 学 ,认为 有 超出 物理 化 学 原理 的 活力 推动 
一 切 生 物 。Unger 是 开明 的 老师 , 讲 新 思想 .新 进展 ,他 讲 了 达尔 文 以 前 的 朴素 进化 思 
想 ,也 介绍 了 Mattias Jakob Schleiden(1804 一 1881) 的 “科学 植物 学 ”, 以 Schleiden, The- 
odor Schwan(1810 一 1882) 和 Rudolf Virchow(1821 一 1902) 等 创立 的 “细胞 学 说 ”理解 植 
物 , 认 为 植物 整个 都 由 细胞 组 成 。Unger 提出 一 个 花粉 细胞 和 一 个 卵细胞 结合 后 长 成 植 
物 个 体 , 这 部 分 内 容 对 孟 德 尔 做 研究 和 分 析 结 果 有 直接 意义 。 经 Unger HEA. TAKE 
过 其 他 科学 家 的 植物 杂交 实验 论文 。1866 年 , 孟 德 尔 在 论文 中 引用 的 Josef Kólreuter 
(1733 一 1806) 和 Karl Friedrich von Gartner( 1772—1850) ,他 都 在 维也纳 时 学 过 。 备 德 
尔 也 学 了 显微镜 ,为 他 日 后 的 植物 杂交 提供 了 实验 操作 训练 。 

从 理论 到 实验 , 备 德 尔 都 获得 了 和 良好 的 科学 训练 。 所 以 ,虽然 他 后 来 不 在 教育 和 科 
研 机 构 工 作 , 他 从 事 科 学 研究 ,不 仅 有 扎实 的 基础 ,而 且 遵 循 科研 规律 。 所 以 ,和 爱 因 斯 
坦 一 样 , 孟 德 尔 也 不 是 自立 规矩 的 所 谓 “ 民 间 科 学 家 ”。 

可 是 , 孟 德 尔 第 二 次 还 是 没 考 到 教师 证 书 。 与 第 一 次 考试 不 同 , 第 二 次 考试 没 留 下 
记录 。 一 个 说 法 是 孟 德 尔 考试 层 场 。 另 有 个 说 法 是 孟 德 尔 和 Fenzl 发 生 冲 突 , 重 德尔 回 
修道 院 做 研究 也 是 为 了 证 明 自 己 是 正确 的 ,Fenzl 是 错误 的 。 这 个 故事 很 好 听 , 但 并 无 
证 据 。 
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孟 德 尔 的 再 次 不 第 ,并 没有 让 纳 泊 怀疑 自己 的 眼光 ,也 没有 动摇 他 支持 孟 德 尔 的 决 “ 
心 。 孟 德尔 终生 都 没 能 取得 正式 教师 资格 ,但 是 . 纳 泊 继续 让 孟 德 尔 做 代课 老师 ,和 孟 德 尔 
到 了 Briinn 实 科 中 学 (Brinn Realschule) 。 中 学 校长 Josef Auspite( 19121889) ti fi e 
持 孟 德尔 ,让 他 无 证 教 了 14 年 的 物理 和 自然 史 。Auspitz XE RI ETE HIA MUI 3 f ZR HEX 
跟 传 规律 的 重要 性 。 ” 

对 于 其 他 人 ( 包 插 彼 时 的 专家 、 教 授 ) 相 当 不 认可 、 两 次 考试 失败 的 孟 德 尔 , 纳 泊 的 支 
持 非 但 没有 减少 ,反而 变本加厉 :1854 年 ,他 增加 对 孟 德 尔 的 支持 ,不 仅 精神 支持 ,而 且 物 
质 支 持 。 和 承德 尔 做 实验 需要 暖 房 , 纳 泊 就 出 资 修建 。 

1848 年 Klacel 积极 参与 革命 活动 后 ,将 修道 院 的 植物 园 交 给 和 孟 德 尔 。 为 了 做 遗传 
实验 , 孟 德 尔 需 要 上 暖 房 。 这 相对 于 一 个 不 大 的 修道 院 来 说 ,是 很 大 的 一 笔 和 开支。1854 年 ， 
孟 德 尔 刚 从 维也纳 大 学 回来 不 久 , 纳 泊 开 始 给 他 盖 暖 房 ,1855 年 交付 使 用 。 正 是 在 这 个 
旺 房 中 ,和 孟 德 尔 通过 长 年 的 研究 商定 了 遗传 学 基础 。 

虽然 在 科学 界 , 没 人 支持 、 接 受 孟 德尔 ,但 在 小 小 的 修道 院 里 , 却 有 纳 泊 院 长 一 如 既 

` 尽 心 竭力 地 为 他 提供 着 强 有 力 的 支持 。 

纳 泊 自始至终 全 力 支持 孟 德 尔 :和 孟 德 尔 没 钱 吃 饭 , 纳 泊 收 他 进修 道 院 ; 孟 德尔 喜欢 科 
学 , 纳 泊 就 让 他 不 用 传教 ; 孟 德 尔 没 有 教师 资格 , 纳 泊 就 让 他 代课 ; 孟 德 尔 没 有 考 过 证 书 ， 
纳 泊 证 他 去 大 学 进修 ;和 孟 德 尔 需 要 研究 条 件 , 纳 泊 就 给 他 盖 暖 房 。 

纳 泊 去 超前 两 年 ,了 备 德 尔 宣读 了 研究 结果 。 纳 泊 知 道 孟 德尔 的 结果 和 理论 。 他 也 许 
理解 孟 德 尔 工作 的 伟大 ,也 许 并 不 那么 理解 ,但 正 是 他 一 如 既往 尽心 竭力 的 支持 成 就 了 
备 德 尔 , 造 就 了 这 位 超越 时 代 的 天 才 , 催 生 了 遗传 学 , 韵 定 了 现代 生命 科学 的 一 个 主要 
支柱 。 

纳 泊 成 为 对 生命 科学 起 过 最 重要 作用 的 伯乐 ,也 许 是 世界 上 最 有 成 效 的 伯乐 之 一 。 
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es 植物 基因 工程 技术 已 经 和 即将 为 农业 生产 带 来 
| “的 利益 是 巨大 的 ,甚至 是 难以 估量 的 。 国 际 上 的 投资 
在 不 断 增 加 ,美国 的 一 些 大 公司 ,如 杜邦 、 竺 山 都 、 斯 
巴 格 蒂 等 ,都 专门 成 立 了 植物 基因 工程 技术 的 研究 机 
构 。 美 国政 府 也 在 为 发 展 高 技术 的 研究 不 断 追 加 经 | 
费 , 成 立新 的 研究 机 构 , 如 密苏里 州 新 建立 的 以 毕 齐 | 
为 首 的 植物 科学 研究 中 心 , 国 家 投资 高 达 数 亿美 元 ， 
除 重 点 进行 植物 基因 工程 的 研究 外 ,还 与 当地 的 植物 
园 结 合 , 进 行 大 规模 的 种 质 基因 的 收集 保存 工作 。 国 
际 上 现 已 有 二 十 几 项 工程 技术 植物 在 进行 着 大 田 试 
验 。 无 怪 国际 上 有 着 这 么 一 种 说 法 ,认为 谁 发 展 子 生 | 
产 粮食 的 生物 技术 , 谁 解决 了 粮食 问题 , 谁 就 能 称霸 
世界 。 我 们 不 需要 称霸 世界 ,但 是 我 们 必须 发 展 粮食 | 
CONO 生产 。 这 是 摆 在 植物 工程 技术 面前 的 基本 任务 。 d 
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在 大 鼠 生 长 激素 作用 下 长 成 的 “超级 小 鼠 ” 


生物 技术 和 植物 基因 工程 


1953 年 , 沃 森 和 克 里 克 发 现 了 DNA 的 结构 ,这 是 生物 学 发 展 历史 上 的 一 座 里 程 碑 。 
从 那 时 起 , 短 短 的 三 十 几 年 里 ,生物 学 在 分 子 水 平 上 开拓 了 一 个 无 论 在 理论 上 还 是 应 用 
上 都 引人入胜 的 领域 。 虽 然 许 多 科学 家 不 断 提醒 我 们 ,人 类 对 于 DNA 的 了 解 还 很 不 够 ，; 
对 于 庞杂 纷繁 .人 昔 息 不 绝 的 生命 体系 ,分 子 生 物 学 的 研究 所 及 都 还 只 不 过 是 一 些 零 件 ; 但 
是 ,大 家 对 这 些 初 步 揭 开 了 生命 奥秘 的 成 果 仍 然 感 到 欢欣 鼓舞 。 因 为 ,生物 技术 和 基因 
工程 在 工业 、 农 业 和 医学 上 的 日 益 广 泛 的 应 用 ,已 经 开始 造福 人 类 ;也 许 在 不 久 的 将 来 ， 
它们 便 可 以 在 这 人 口 爆炸 而 资源 有 限 的 地 球 上 为 解脱 人 类 的 苦难 而 发 挥 出 更 加 广泛 和 
重要 的 作用 。 

生物 工程 技术 中 的 基因 工程 ,或 称 DNA 的 重组 技术 , 按 接受 基因 的 受 体 细胞 所 属 的 
生物 类 别 区 分 为 动物 基因 工程 .植物 基因 工程 和 微生物 基因 工程 三 个 大 类 。 广 义 的 植物 
中 包括 微生物 ,因此 微生物 基因 工程 也 可 以 算是 广义 的 植物 基因 工程 中 的 一 大 类 别 。 狭 
义 的 植物 基因 工程 , 指 的 是 对 一 些 较 高 等 的 植物 的 基因 转化 。 基 因 工 程 的 目的 是 使 任何 
来 源 的 有 用 的 目的 基因 ,在 受 体 生物 中 进行 重组 和 表达 。 根 据 不 同 的 生产 目的 和 要 求 ， 
有 时 需要 高 效 的 普遍 的 表达 ,有 的 则 需要 在 一 定 的 生长 发 育 阶段 ,在 一 定 的 器 官 中 得 到 
局 部 的 或 者 是 人 为 控制 的 表达 。 以 上 三 类 基因 工程 ,因为 受 体 生 物 生 长 .发 育 、 繁 育 特 性 
上 的 不 同 ,因此 在 它们 各 自 的 工程 技术 的 配套 中 , 除 分 子 生物 学 部 分 所 使 用 的 技术 方法 
基本 相同 外 ,都 各 有 自己 的 一 些 特点 。 在 基因 工程 中 所 使 用 的 基因 ,可 以 是 天 然 的 来 自 
极 远 缘 生物 的 基因 ,例如 将 人 的 基因 转 人 微生物 ,将 病毒 的 基因 转 入 高 等 植物 等 等 ;也 可 
以 用 人 工 改良 的 基因 ,甚至 人 工 合成 的 基因 。 虽 然 对 许多 外 源 基 因 在 复杂 的 高 等 生物 受 
体 中 可 能 出 现 的 情况 ,如 是 否 都 能 正常 表达 ,在 后 代 中 是 否 都 不 受 排 斥 等 等 ,现在 述 不 完 


* HEADROOM ERE. 1982 年 美国 科学 家 将 大 鼠 的 生长 激素 基因 通过 显 微 注射 导入 小 鼠 基 因 
组 ,得 到 生长 速度 比 普通 小 鼠 快 2~4 倍 、 体 重 比 间 类 大 一 倍 的 “超级 小 照 "。 
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全 清楚 。 但 是 在 微生物 中 ,重组 DNA 工程 的 大 量 经 验 说 明 ,无论 是 天 然 的 还 是 人 工 合成 
的 ,无 论 是 近 缘 的 或 是 非常 远 缘 的 基因 ,都 能 在 微生物 体内 实现 重组 和 表达 。 


高 等 动物 的 基因 工程 


高 等 动物 体内 的 多 种 基因 ,包括 人 的 多 种 基因 ,已 被 分 离 出 来 ,有 些 已 经 用 于 微生物 
基因 工程 的 工业 生产 。 但 是 以 高 等 动物 为 受 体 的 基因 工程 ,由 于 动物 细胞 培养 中 对 已 分 
化 的 细胞 的 去 分 化 问题 至 今 尚 未 解决 ,在 可 被 利用 的 受 转化 的 细胞 的 种 类 上 ,除了 直接 
利用 细胞 培养 的 方法 来 得 到 所 需 的 基因 产品 外 ,在 通过 细胞 培养 重新 获得 完整 的 基因 转 
化 的 动物 个 体 上 则 受到 了 很 大 的 限制 ,至 今 能 用 于 此 目的 的 还 只 限于 早期 的 胚胎 细胞 。 
最 近 , 美 国 的 孟 山 都 公司 ,已 采用 给 受精 卵 注入 异种 动物 的 生长 激素 基因 的 方法 , 育 得 了 
转化 型 的 动物 ,这 个 方法 已 经 接近 于 在 实际 生产 中 应 用 了 。 澳 大 利 亚 的 一 个 畜牧 研究 
所 ,将 一 个 特殊 的 生长 基因 注入 绵羊 的 幼 胚 ,得 到 了 三 只 生长 速度 快 ,体重 比 对 照 绵羊 大 
1.5 倍 , 并 且 可 用 饲料 添加 物 来 控制 这 个 基因 的 作用 的 一 种 转化 型 绵羊 。 英 国 爱丁堡 动 
物 生 理 研 究 所 ,最 近 也 成 功 地 在 老鼠 的 受精 卵 中 注入 了 羊 乳 蛋白 基因 ,这 个 基因 在 成 熟 
后 的 母 鼠 的 乳汁 中 得 到 表达 ,并 且 这 个 基因 已 经 传 给 了 后 代 。 畜 产 领域 中 动物 基因 工程 
的 这 些 重大 突破 以 及 动物 细胞 培养 结合 基因 工程 用 以 生产 特殊 生物 制剂 技术 的 长 足 发 
展 ,不 但 标志 着 大 批 新 型 转化 型 品种 即将 出 现 的 一 场 大 的 畜产 革命 ;而 且 , 科 学 家 们 已 经 
预言 ,这 些 技术 的 成 功 , 有 可 能 改变 医学 研究 的 面貌 ,成 为 下 一 代 医 学 研究 的 重点 手段 。 


微生物 基因 工程 


微生物 基因 工程 和 微生物 分 子 生 物 学 是 发 现 和 开发 基因 重组 技术 的 最 早期 的 学 科 ， 
它 在 实际 应 用 方面 的 发 展 大 概 已 经 有 了 10 年 的 历史 ,技术 比较 成 熟 。 微 生物 基因 工程 
技术 ,最 先 在 医药 的 工业 生产 上 得 到 应 用 , 即 用 重组 DNA 的 微生物 发 酶 的 方法 开发 药 
物 。 利 用 这 种 技术 生产 的 多 种 新 激素 和 生长 因子 ,通过 微生物 合成 的 人 体 中 的 一 些 蛋 
白 ,是 改变 传统 药物 疗法 的 一 批 新 型 的 药品 ,它们 以 极 微 量 的 剂量 来 影响 人 体 的 关键 功 
能 。 科 学 家 们 对 于 这 类 药物 的 开发 抱 着 极 大 的 希望 ,也 许 在 不 远 的 将 来 就 可 以 用 它们 去 
治疗 一 些 迄 今 医 学 还 无 能 为 力 的 绝 疾 闫 钙 。 利 用 DNA. 重组 的 微生物 来 生产 干扰 索 、 人 
胰岛 素 、 尿 激酶 、 糖 蛋白 等 等 ,大 家 都 已 熟悉 。 最 近 法 国 科 学 家 从 医用 水 旺 中 分 离 出 负责 
编码 水 赋 素 的 基因 ,用 遗传 工程 技术 育成 了 带 有 这 个 基因 的 酵母 ,用 来 生产 医用 的 有 抗 
凝血 作用 的 水 旺 素 ,推陈出新 ,使 古老 的 医学 经 验 与 最 新 现代 技术 结合 。 在 我 国 , 四川 大 
学 的 陈 义 正 , 从 一 种 白 腐 菌 中 分 离 出 产生 木 素 酶 的 基因 ,并 把 这 种 基因 转 进 了 其 他 种 类 
的 微生物 ,用 来 大 量 生产 木 素 酶 。 这 种 酶 在 工业 ,特别 是 在 造纸 工业 、 饲料 如 工 、 环 保 等 
多 方面 有 着 广泛 用 途 。 国 家 为 了 支持 这 个 项 目 , 在 四 川 大 学 建立 了 一 个 重点 实验 室 ; 今 
年 5 月 份 4 光 明日 报 ? 报 道 , 中 国 科 学 院 上 海 药物 研究 所 爸 建 的 高 表达 青霉素 酰 化 酶 基因 
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工程 菌 的 中 试 实验 已 经 完成 ,这 是 我 国 基因 工程 研究 向 生产 力 转化 的 首次 突破 。 

10 年 来 ,国际 上 以 生产 为 目的 的 微生物 基因 工程 的 研究 项 目 和 课题 ,每 年 都 在 以 惊 
人 的 速度 递增 ,现在 已 经 多 至 几 百 个 。 其 中 除了 药物 生产 之 外 ,还 有 生产 食品 添加 剂 、 饲 
料 和 蛋白、 特殊 的 工业 原料 和 精细 化 工 材 料 等 的 生产 研究 。 日 本 有 人 将 人 工 设计 的 DNA 
用 基因 重组 技术 组 进 微 生物 ,生产 出 所 谓 “ 超 蛋白 ”。 微 生物 基因 工程 因为 已 经 和 可 能 创 
造 和 贡献 的 社会 福利 和 财富 ,受到 了 十 分 的 重视 。 旧 前 美国 一 个 一 般 规 模 的 基因 工程 公 
司 的 单项 产品 的 年 收益 即 可 以 千 万 或 亿美 元 计 , 已 经 形成 了 国际 开发 研究 和 生产 投资 的 
热点 。 近 年 内 欧美 日 各 国 的 一 些 大 公司 ,纷纷 投资 并 成 立 研 究 机 构 ,而 且 都 受到 政府 的 
支持 。1983 一 1987 年 间 英国 在 遗传 工程 和 分 子 生 物 学 领域 内 工作 的 科学 家 人 数 成 倍增 
加 ,最 近 又 新 建 了 两 个 专门 研究 生物 技术 在 工业 上 应 用 的 研究 中 心 。1976 年 以 来 ,日 本 
政府 针对 生物 技术 大 力 追 踪 情 报 , 研 究 对 策 。 从 他 们 最 近 公 布 的 政策 性 研究 报告 来 看 ， 
他 们 认为 这 一 工业 部 门 的 发 展会 严重 影响 日 本 今后 的 经 济 前 途 , 从 而 决定 把 如 何 建立 日 
本 这 方面 的 实力 ,提高 到 制定 国策 的 高 度 来 对 待 。 日 本 人 分 析 , 虽 然 他 们 国内 的 分 子 生 
物 学 基础 研究 的 根 底 薄弱 ,但 是 ,日 本 有 丰富 的 发 酵 工 业 的 生产 经 验 , 和 有 效 的 工商 业 的 
经 营 管理 经 验 和 传统 ,他 们 可 以 采用 系统 地 利用 其 他 国家 现成 的 研究 成 果 的 办 法 ,可 以 
用 坚持 不 懈 地 将 其 他 国家 的 研究 成 果 转 化 为 生产 力 的 办 法 ,力争 在 生物 技术 的 工业 化 方 
面 站 在 世界 的 前 列 ,并 要 使 它 形成 巨大 的 经 济 力量 。 缺 少 原料 是 日 本 的 弱点 ,高 技术 产 
品 的 生产 对 原材料 的 依赖 最 小 ,因此 日 本 将 发 展 生 物 技 术 的 产品 生产 看 做 是 增强 日 本 经 
济 地 位 的 一 个 决定 性 因素 。 最 近日 本 政府 及 一 些 大 工业 公司 , 仅 为 一 项 生物 工程 计划 ， 
就 投资 了 一 亿 多 美元 。 基 因 工 程 一 共 才 有 十 来 年 的 历史 , 它 在 生产 上 的 应 用 不 过 初 露 端 
倪 , 而 引起 的 社会 经 济 反 应 如 此 强烈 ,可 见 它 的 潜力 是 不 容 忽视 的 。 


高 等 植物 中 的 生物 技术 与 基因 工程 


一 般 说 来 ,人 类 生活 必需 的 衣 、 食 、 住 . 行 ,人 口 的 数量 的 控制 与 人 口 质 量 的 提高 都 离 
不 开 植 物 。 地 球 上 现 有 的 人 口 大 概 是 50 亿 , 预 计 2000 年 要 到 60 亿 , 到 了 21 世纪 的 中 
期 ,也许 要 突破 100 亿 。 但 是 地 球 上 的 耕地 面积 ,估计 能 够 维持 现状 不 再 缩减 就 是 好 事 ， 
扩大 是 不 大 可 能 的 了 。 唯 一 的 出 路 只 能 是 提高 单产 。 我国 人口 占 了 世界 人 口 的 1/4, 人 
均 占有 和 粮食 730 斤 / 年 ,这 个 数目 绝对 不 能 再 降 , 但 是 我 国 的 耕 地 面积 却 在 逐年 减少 。 如 
何 提高 现 有 耕地 面积 上 种 植 植物 的 产量 ,是 全 球 性 的 大 问题 ,更 是 我 国 的 大 问题 。 没 有 
农业 便 没 有 发 展 , 它 早已 是 影响 我 国政 治 、 经 济 能 否 顺 利 、 迅 速 发 展 的 一 个 基本 因素 。 单 
产 的 提高 , 靠 多 方面 的 综合 技术 措施 ,但 良种 利用 则 是 其 中 关键 的 一 着 。 围 绕 现 有 良种 
的 种 种 农业 技术 措施 充分 发 挥 出 来 ,到 底 还 有 多 大 潜力 ,我们 对 它 应 有 一 个 大 致 的 估计 。 
1983 年 美国 农业 部 公布 过 一 份 重要 的 报告 ,根据 各 国 历年 的 产量 情况 ,对 现行 农业 技术 
条 件 下 的 单产 提高 问题 作 过 一 个 概括 性 的 估计 。 报 告 认为 :@ 关于 增产 要 素 中 的 良种 问 
题 ,被 誉 为 造成 了 第 一 次 农业 技术 革命 的 传统 的 杂交 育种 法 的 增产 潜力 已 经 不 大 ,这 种 
方法 效率 低 , 一 般 要 十 几 年 才能 育成 一 个 新 的 品种 ;而 更 严重 的 是 ,通过 了 长 期 的 杂交 选 
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育 之 后 ,特别 是 在 一 些 重要 的 粮食 和 经 济 作 物 中 ,例如 ,小 麦 、 棉 花 ` 烟 草 等 作物 ,传统 杂 
交 选 育 手段 范围 内 可 资 利用 的 种 质 资 源 已 近 枯 竭 , 取 得 突破 性 成 果 的 机 会 已 经 很 少 。 
D 关于 综合 的 栽培 措施 对 单产 的 提高 ,报告 认为 ,在 一 些 农业 技 术 比 较 发 达 的 国家 ,在 优 
良品 种 的 选用 .施肥 灌溉 .除草 、 杀 虫 等 方面 都 有 相当 保证 的 地 区 ,潜力 已 经 不 大 ; 仅 在 
那些 不 发 达 的 ,耕作 技术 落后 的 地 区 , 尚 有 部 分 潜力 可 挖 ,但 是 这 个 挖潜 过 程 ,至 20 世纪 
80 年 代 末 90 年 代 初 ,也 将 基本 完成 。 当 时 这 个 报告 已 经 指出 ,育种 必须 发 展 新 的 技术 ， 
找到 新 的 出 路 。 现 在 已 经 到 了 90 年 代 初 ,我 们 在 开发 中 找到 了 一 些 什 么 呢 ? 

为 解决 人 类 的 粮食 或 食物 问题 ,在 生物 技术 方面 , 近 一 二 十 年 米国 际 上 开发 的 技术 
大 概 有 以 下 几 个 方面 。 

(1) 用 微生物 补充 人 、 冀 用 和 蛋白质 的 不 足 ; 或 发 酵 高 营养 饲料 ,减少 粮食 投入 。 利 用 
微生物 肥料 ,解决 固氮 、 促 生长 等 问题 。 

(2) 杂种 优势 利用 。 生 产 杂 交 种 子 , 利 用 F 代 的 杂种 优势 提高 产量 。 此 法 ,在 美国 
的 玉米 上 自 20 世纪 50 年 代 中 期 以 来 已 普 换 应 用 ,并 逐步 遍及 全 球 。70 年 代 以 后 又 将 此 
法 大 力 推广 到 多 种 他 种 作物 中 。 目 前 许多 种 蔬菜 种 子 已 用 此 法 生产 ,在 水 稻 中 也 已 相当 
普遍 应 用 了 。70 年 代 末 80 年 代 初 水 稻 杂 交 种 在 东南 亚 地 区 的 推广 , 曾 被 誉 为 又 一 次 绿 
色 草 命 ,解救 了 人 口 众 多 的 印度 的 粮 荒 。 近 年 来 我 国 杂 交 种 水 称 的 推广 也 为 国际 所 称 
道 。 小 麦 生 产 用 的 种 子 ,近来 也 有 杂交 化 的 趋势 。 杂 交 种 的 利用 ,就 某 些 作 物 来 说 在 繁 
种 方面 相当 麻烦 ,但 因 有 一 定 的 生产 潜力 可 挖 ,近年 来 农业 研究 上 投入 的 力量 仍旧 不 小 。 
而 最 终 决 定 它 的 发 展 限 度 的 ,还 是 它 的 种 源 潜 势 。 美 国 大 面积 利用 玉米 杂交 种 已 有 三 十 
多 年 的 历史 ,美国 先锋 杂交 玉米 公司 生产 的 杂交 玉米 种 子 占 世 界 玉 米 种 子 市 场 的 50%， 
拥有 的 纯 系 亲本 的 数量 有 几 万 个 ,每 年 要 投入 3 000 万 美元 的 研究 经 费 。 培 育 的 目标 是 
抗 病 、 高 产 、 不 倒伏 。 育 种 家 们 都 知道 , 现 有 的 很 多 玉米 品种 ,只 要 解决 了 抗 病 和 不 倒伏 
的 问题 ,就 能 有 相当 大 的 增产 。 然 而 发 展 到 了 今天 的 玉米 杂交 种 ,在 数 以 万 计 的 纯 系 亲 
本 中 还 不 能 很 好 地 解决 这 两 个 问题 ,不 正 是 这 种 技术 的 某 种 限度 的 反映 吗 ? 

(3) 为 克服 远 缘 杂交 的 不 亲 合 性 ,企图 利用 原生 质 体 细胞 融合 ,或 全 细胞 基因 组 
DNA 注入 等 技术 ,引入 远 缘 优 良种 质 的 尝试 也 已 经 进行 多 年 。 由 于 始终 不 能 避免 远 缘 
基因 组 的 互 斥 ,后 代 遗 传 性 状 的 不 稳定 ,以 及 不 良 基 因 群 的 联 锁 等 等 问题 ,至 今 成 效 不 
大 。 近 年 来 不 少 实验 室 已 改 用 直接 把 目的 基因 导入 原生 质 体 的 方法 ,不 过 ,此 种 技术 已 
经 属于 植物 基因 工程 的 范围 了 。 

(4) 利用 组 织 培养 的 方法 ,使 优良 个 体 加 速 繁殖 ,为 营养 繁殖 作物 的 种 苗 脱 去 病毒 ， 
都 能 很 快 地 收 到 增产 效果 。 和 荷兰 的 草莓 苗 早 已 用 脱 毒 和 组 培 速 繁 法 进行 工厂 化 生产 。 
新 加 坡 最 近 建 立 了 一 个 生物 尖端 技术 企业 , 即 利用 此 项 技术 为 红茶 、 菠 萝 、 番 木瓜 、 葡 萄 
等 植物 脱 毒 和 繁 苗 ,然后 向 市 场 销 售 。 我 国 在 土豆 .草莓 等 方面 的 脱 毒 技术 也 已 经 开始 
用 于 生产 。 

(5) 人 造 种 子 。 欧 洲 共 同体 的 尤 里 卡 计 划 在 大 力 投 资 开发 这 种 技术 ,我 们 可 将 它 视 
为 组 培 繁育 手段 的 延长 和 继续 。 我 国 不 少 单位 也 在 研究 开发 这 一 技术 。 

(6) 植物 基因 工程 。 和 动物 基因 工程 一 样 ,植物 基因 工程 在 建立 中 也 有 一 些 需要 加 
以 特殊 处 理 的 问题 。 例 如 ,高 等 植物 的 体 细 胞 虽 大 多 有 全 能 性 ,但 不 同 种 类 植物 的 细胞 
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去 分 化 和 再 生 植 株 的 条 件 并 不 完全 一 样 ,需要 分 别 摸索 和 研究 ;植物 的 细胞 壁 妨碍 外 源 
基因 进入 细胞 ;土壤 农 杆 菌 可 以 用 来 转化 双子 叶 的 多 种 植物 ,但 是 对 禾 本 科 植 物 往往 无 
效 等 ,也 都 是 需要 研究 和 解决 的 问题 。 到 了 80 年 代 的 初期 ,植物 分 子 生 物 学 家 们 为 了 完 
成 这 一 技术 领域 的 配套 手段 ,已 从 多 方面 准备 了 条 件 。 当 时 国际 上 几 个 比较 大 的 植物 分 
子 生 物 学 实验 室 已 经 分 别 在 植物 的 贮藏 蛋白 质 基 因 、 植 物 的 抗 逆 基因 、 植 物 的 抗 病 虫害 
基因 、 光 合作 用 基因 、 固 氮 基 因 等 方面 发 展 了 相当 深入 的 研究 。 对 植物 转移 基因 的 方法 
大 致 可 以 分 成 两 类 :通过 土壤 农 杆菌 感染 植物 组 织带 人 基因 和 DNA 对 细胞 的 直接 转化 。 
1982 年 美国 华盛顿 大 学 的 玛 利 代 尔 建立 了 利用 土壤 农 杆 菌 携带 Ti 质粒 将 目的 基因 转化 
进入 双子 叶 植 物 的 系统 。1985 年 美国 荔 山 都 公司 的 弗 来 瑞 公 布 了 叶 盘 法 ,包括 转化 基 
因 ,培养 筛选 转化 了 基因 的 植物 细胞 ,获得 分 化 植株 的 方法 。 同 年 ,我 国 陈 章良 将 大 豆 的 
一 种 蛋白 质 基因 转 进 了 两 种 茄 科 植物 (烟草 和 敌 牵 牛 ), 这 个 基因 不 但 在 两 种 转化 植株 的 
种 子 中 都 得 到 了 表达 ,而且 遗传 上 稳定 。 从 此 第 一 套 植物 基因 转移 的 配套 技术 建成 。 这 
是 目前 最 常用 的 一 种 方法 。DNA 的 直接 转化 法 中 有 PEG 法 .电击 穿 法 和 微 弹 射击 法 
等 。PEG 法 和 电击 穿 法 都 是 对 脱 壁 的 植物 细胞 (原生 质 体 ) 进 行 操作 ,植物 的 再 生 能 力 会 
受到 一 定 的 影响 , 微 弹 射击 法 是 近年 来 刚 发 展 的 一 种 技术 ,需要 一 定 的 设备 ,目前 尚 在 发 
展 中 ,植物 基因 工程 在 第 一 个 配套 技术 完成 之 后 的 短 短 的 三 年 里 ,在 应 用 上 不 断 有 所 突 
破 。 先 是 欧美 几 家 大 的 化 学 公司 对 抗 除 草 剂 基因 的 相继 转化 成 功 。1986 年 ,美国 华盛顿 
大 学 的 毕 齐 实验 室 成 功 地 将 烟草 花 叶 病毒 CTMV) 的 外 壳 和 蛋白 基 因 转 进 了 烟草 ,这 种 烟 
草 和 它 的 后 代 都 表现 出 对 TMV 侵 染 有 同 于 交叉 免疫 作用 中 的 抗 性 。 经 TMYV 外 壳 蛋 白 
基因 转化 后 的 番茄 比 原 品种 增产 40%。 植 物 的 病毒 病 迄 今 在 农业 上 还 是 不 治之 症 。 随 
着 单一 品种 的 使 用 ,特别 是 复种 指数 的 提高 ,不 少 病毒 恶性 蔓延 。 我 国 广东 省 原来 盛产 
的 番 木 瓜 , 由 于 木瓜 环 斑 病毒 的 侵 染 ,近年 来 产量 锐 减 , 某 些 产 区 甚至 木瓜 已 经 绝迹 。 脱 
毒 的 土豆 和 草 侮 与 未 脱 毒 的 原 种 相 比 ,产量 可 以 相差 3026—5026. 1988 年 山东 某 些 地 
区 的 烟草 ,由 于 黄瓜 花 叶 病毒 CCMV) 的 侵 染 ,在 7 月 上 旬 绝 收 的 局 面 已 定 。- 一 些 被 视 为 
生长 良好 的 地 块 , 实 际 上 也 因 CMV 的 感染 而 仅 有 八成 的 收成 。 然 而 ,在 全 球 范围 内 ,在 
烟草 的 诸多 品种 资源 中 ,至 今 未 能 发 现 此 种 病毒 的 抗原 。 用 传统 的 杂交 育种 方法 解决 不 
了 的 问题 ,我 们 现在 有 可 能 用 植物 基因 工程 的 办 法 来 解决 。 它 的 经 济 效益 是 可 想 而 知 
的 了 。 

将 植物 基因 工程 应 用 于 抗 虫 害 是 植物 基因 工程 学 的 又 一 个 重大 突破 。 美 国 和 欧洲 
的 一 些 公司 已 将 苏 云 金 杆 菌 中 的 一 种 毒素 蛋白 的 基因 转 进 了 番 菇 烟草 。 有 几 类 昆虫 可 
被 这 种 毒素 杀害 , 它 对 人 畜 和 益 虫 则 是 安全 的 。 英 国 的 一 个 研究 小 组 ,最 近 应 用 基因 的 
重组 技术 ,把 亚 豆 种 子 里 的 胰 蛋 白 酶 抑制 基因 转 进 了 烟草 ,这 个 基因 的 表达 产物 一 一 胰 
蛋白 芒 抑 制剂 可 引起 多 种 昆虫 的 消化 不 良 , 从 而 防治 虫害 。 全 世界 每 年 用 于 防虫 的 药剂 
估计 价值 达 三 十 多 亿美 元 。 如 果 育 出 多 种 不 必 使 用 杀 虫 剂 的 作物 ,不 但 节省 了 药 费 、 劳 
力 和 器 械 , 同 时 还 避免 了 重要 的 污染 公害 ,包括 制 杀 虫 剂 的 化 工厂 的 污染 。 澳 大 利 亚 的 
科学 家 将 豆 类 植物 的 蛋白 质 基因 转 进 牧草 ,提高 了 牧草 的 质量 和 畜产 品 的 质量 。 

植物 基因 工程 技术 已 经 和 即将 为 农业 生产 带 来 的 利益 是 巨大 的 ,其 至 是 难以 估量 
的 。 国 际 上 的 投资 在 不 断 增 加 ,美国 的 一 些 大 公司 ,如 杜邦 .重山 都 .斯 巴 格 蒂 等 ,都 专门 
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成 立 了 植物 基因 工程 技术 的 研究 机 构 。 美国 政府 也 在 为 发 展 高 技术 的 研究 不 断 追 加 经 
BE ,成 立新 的 研究 机 构 , 如 密苏里 州 新 建立 的 以 毕 齐 为 首 的 植物 科学 研究 中 心 , 国 家 投资 
高 达 数 亿美 元 , 除 重 点 进行 植物 基因 工程 的 研究 外 ,还 与 当地 的 植物 园 结合 ,进行 大 规模 
的 种 质 基 因 的 收集 保存 工作 。 国 际 上 现 已 有 二 十 几 项 工程 技术 植物 在 进行 着 大 田 试验 。 
无 怪 国 际 上 有 着 这 么 一 种 说 法 ,认为 谁 发 展 了 生产 粮食 的 生物 技术 , 谁 解决 了 粮食 问题 ， 
谁 就 能 称霸 世界 。 我 们 不 需要 称霸 世界 ,但 是 我 们 必须 发 展 粮 食 生产 。 这 是 摆 在 植物 工 
程 技术 面前 的 基本 任务 。 
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正如 必须 预料 的 那样 ,试验 进行 缓慢 。 最 初 需要 
有 耐心 ,但 以 后 当 几 项 试验 同时 进行 时 ,情况 就 改善 
了 。 从 春 到 秋 , 每 天 都 日 益 烧 发 起 我 的 兴趣 ,这 样 ,为 
照料 试验 所 必须 付出 的 苦心 操劳 就 大 大 地 得 到 了 补 
偿 。 此 外 ;如 果 通 过 我 的 试验 ,我 能 在 加 快 解决 这 些 
问题 方面 取得 成 功 , 我 将 感到 加 倍 的 愉快 。 
~~ th 4% AR 
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最 尊敬 的 先生 : 

最 诚挚 地 感谢 您 如 此 友善 地 寄 给 我 这 些 出 版 物 .《 植 物 界 中 种 的 形成 ?》《 关 于 推论 
的 植物 杂种 ?》《 杂 种 形成 的 理论 》《 植 物种 间 的 中 间 类 型 ?及 《根据 种 的 中 间 型 及 种 的 区 
域 对 Hieracien 的 分 类 处 理 ? 诸 文 特别 引 人 注 目 。 根 据 当 代 科 学 对 杂交 种 理论 作出 这 一 
彻底 的 修正 是 最 受 欢迎 的 ,再 一 次 向 您 致 以 谢意 。 

关于 阁下 好 意 收 下 的 那 篇 拙 文 ,我 想 补 充 下 述 资 料 :所 述 试验 是 从 1856 年 到 1863 
年 进行 的 。 我 知道 ,我 取得 的 结果 很 难 同 我 们 当代 的 科学 知 误 相 容 ,而 且 在 这 种 情况 下 
发 表 一 项 如 此 孤立 的 试验 有 着 双重 危险 性 :对 试验 者 以 及 主张 进行 这 项 试验 的 动机 都 是 
危险 的 。 为 此 ,我 作 了 最 大 的 努力 用 其 他 植物 来 验证 在 豌豆 方面 所 得 到 的 结果 。1863 年 
和 1864 年 所 做 的 一 些 杂 交 , 使 我 相信 难以 找到 适合 于 开展 大 量 试验 的 植物 ,而 且 在 不 利 
的 情况 下 时 间 消 逝 了 , 却 没有 得 到 我 所 需要 的 资料 。 我 曾 试图 启发 人 们 做 一 些 对 照 试 
验 ,为 此 在 自然 科学 家 地 区 性 学 会 会 议 上 谈 到 了 豌豆 试验 。 如 预期 的 那样 ,我 遇 到 了 分 


O RABE G. Mendel. Letters to Carl Nägeli. The birth of genetics, part [[. Genetics, 1950, 35(5); (In 
supplement, pp 3-5). 

© WER- MHA Johann Gregor Mendel,1822— 1884) , 98 Ht e| fl 3t fe 5E 3c EME PARE ES SO". d 
通过 辟 豆 杂交 实验 ,发 现 了 遗传 学 的 两 个 基本 规律 一 -分 离 规律 和 自由 组 合 规律 ,开始 了 现代 遗传 学 研究 。 

图 ”表示 该 文章 首次 发 表 时 的 年 份 。 全 书 同 解 。 
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歧 意 见 ;但 就 我 所 知 , 却 无 人 去 重复 此 试验 。 去 年 , 当 要 我 把 我 的 演讲 在 学 会 会 议 录 上 发 
表 时 ,经 过 再 次 检查 我 在 历年 试验 的 记录 而 未 发 现 有 什么 错误 后 ,我 同意 予以 公开 发 表 。 
呈送 给 您 的 文章 是 上 述 讲话 草稿 未 作 修改 的 翻印 本 ;对 一 个 公开 讲话 作 这 样 一 个 扼要 的 
说 明 是 必要 的 。 

据闻 阁下 对 我 的 试验 持 怀 疑 态度 ,这 一 点 并 不 奇怪 :在 同样 的 情况 下 我 也 会 有 这 样 
的 想法 。 看 来 在 您 尊敬 的 信件 中 有 两 点 非常 重要 ,但 没有 答复 。 第 一 点 涉及 这 样 一 个 问 
题 , 当 杂 种 Aa 产生 A 植株 ,而 这 个 A 植株 又 继续 只 产生 A 植株 时 ,是 否 可 以 作出 结论 : 
已 经 得 到 了 类 型 的 稳定 性 。 

请 允许 我 说 明 ,作为 一 名 试验 工作 者 ,我 必须 把 类 型 的 稳定 性 定义 为 在 观察 期 间 一 
个 性 状 的 保持 力 。 这 就 是 说 我 的 提 法 , 即 一 些 杂 种 后 代 产 生 相 同 的 类 型 只 包括 进行 观察 
的 那些 世代 ;没有 把 它 扩大 到 这 些 世 代 以 外 的 情况 。 有 两 个 世代 全 部 试验 都 是 用 数目 相 
当 大 的 植株 进行 的 。 从 第 三 代 开 始 ,由 于 试验 地 不 足 , 必 须 限 制 植株 数 , 因 此 ,7 项 试验 中 
的 每 一 项 试验 ,只 能 取样 第 二 代 的 一 部 分 植株 (它们 或 产生 相同 类 型 的 后 代 , 或 产生 不 同 
类 型 的 后 代 ), 作 进一步 观察 。 观 察 扩大 到 四 至 六 代 。 在 产生 相同 后 代 的 变种 中 , 取 一 些 
植株 观察 四 代 。 我 必须 进一步 担 及 ,有 一 个 变种 六 代 都 产生 相同 类 型 后 代 的 例子 ,尽管 
其 亲本 类 型 有 4 个 性 状 是 不 同 的 。1859 年 ,我 从 杂种 第 一 代 得 到 了 一 个 可 育 性 很 好 的 后 
代 , 种 子 大 味道 好 。 翌 年 ,由 于 其 后 代 保 持 了 这 些 优 良性 状 , 并 且 整 齐 一致 , 该 变种 被 栽 
种 在 我 们 的 菜园 里 ,直到 1865 年 ,每 年 都 栽种 许多 植株 。 它 的 亲本 植株 为 bcDg 和 BC- 
dG:B 代表 胚乳 黄色 :C 代表 种 皮 灰 棕色 ;D 代表 豆荚 鼓 起 ;G 代表 轴 长 ;b 代表 胚乳 绿色 ， 
c 代表 种 皮 白 色 ;d Ve ui SEA Ag 代表 轴 短 。 上 述 杂 交 种 为 BDG, 

只 有 留 种 的 植株 方 能 确定 胚乳 的 颜色 ,因为 其 他 的 豆 莱 在 尚未 成 熟 时 就 已 经 收获 
了 。 在 这 些 植株 中 从 来 没有 看 到 绿色 胚乳 ,紫红 色 花 洒 ( 棕 色 种 皮 的 一 项 标志 ) 、 皱 缩 豆 
3€ sx fi fih 

这 是 我 的 一 点 经 验 。 我 不 能 判断 这 些 发 现 是 否 能 确定 类 型 的 稳定 性 ;然而 ,我 倾向 
于 认为 竞 豆 亲本 性 状 在 杂种 后 代 中 的 分 离 是 完全 的 ,因而 是 永恒 的 。 杂 种 后 代 带 有 这 一 
个 亲本 性 状 或 另 一 个 亲本 性 状 , 或 者 带 有 两 个 亲本 性 状 的 杂种 形式 ;我 从 未 看 到 亲本 性 
状 之 间 的 逐渐 过 渡 或 者 从 一 个 亲本 性 状 渐渐 接近 于 另 一 个 亲本 性 状 。 发 展 过 程 简单 说 
来 是 每 一 世代 所 出 现 的 两 个 亲本 性 状 都 是 分 开 的 和 没有 改变 的 ,没有 看 到 一 个 亲本 人 性状 
从 另 一 个 亲本 性 状 遗 传 或 取得 些 什么 。 例 如 ,让 我 所 到 寄 给 您 的 1035 一 1088 号 口袋 。 
所 有 的 种 子 都 来 自 棕色 和 白色 种 皮 相 结合 的 杂种 第 一 代 。 在 该 杂种 的 棕色 种 子 中 ,长 出 
了 几 株 种 皮 为 纯 白 色 .不 夹带 任何 棕色 的 植株 。 我 预期 这 些 植株 能 保持 像 亲 本 植株 那样 
的 相同 的 性 状 稳定 性 。 

我 想 扼 要 推荐 的 第 二 点 包含 下 面 这 种 说 法 :“ 你 应 当 注 意 数字 公式 仅仅 是 试验 性 的 ， 
因为 不 能 证 明 它们 是 合理 的 ”。 

我 用 单一 性 状 所 作 的 试验 都 得 到 相同 的 结果 :杂种 种 子 长 出 的 植株 ,有 一 半 还 带 有 
杂种 性 状 (Aa) ,而 另 一 半 接 受 亲 本 人 性状 A 和 a, 其 数量 相等 。 这 样 , 按 平均 计算 ,4 株 植株 
中 有 两 株 具 有 杂种 性 状 Aa, 一 株 具 有 亲本 性 状 A, 而 另 一 株 为 亲本 性 状 a。 所 以 ,对 两 个 
彼此 不 同 的 性 状 来 说 ,2Aa 十 A 十 a 或 A 二 2Aa 十 a 是 经 验 的 简单 的 展开 级 数 。 同 样 地 ,从 
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经 验 的 含义 上 看 出 ,如 果 杂 种 结合 了 2 个 或 3 个 不 同 的 性 状 ,其 展开 级 数 为 2 个 或 3 个 简 
单 级 的 结合 。 在 这 一 点 上 ,我 相信 不 能 非 难 我 离开 了 试验 的 范围 。 如 若 我 把 这 种 简单 级 
数 的 结合 扩大 到 两 个 亲本 植株 间 任 何 一 个 差 数 上 ,我 倒 的 确 进 入 到 合理 的 领域 了 。 但 看 
来 这 是 可 以 允许 的 ,因为 我 已 经 由 早先 的 试验 证 实 , 不 管 哪 两 个 不 同性 状 的 发 育 都 是 毫 
无 差别 地 独立 进行 的 。 最 后 ,关于 我 提 到 杂种 胚珠 和 花粉 细胞 间 的 差异 ,也 是 以 试验 为 
依据 的 。 看 来 这 些 试验 和 生殖 细胞 的 类 似 试验 是 重要 的 ,因为 我 相信 试验 结果 将 为 驶 豆 
方面 所 观察 到 的 杂种 发 育 提 供 解释 。 这 些 试验 必须 重复 试验 和 验证 。 

非常 抱 菊 ,未 能 寄 给 间 下 所 和 需要 的 品种 。 如 上 所 述 , 试 验 进行 到 1863 年 , 那 时 候 要 
结束 试验 ,以 便 腾 出 土地 和 时 间 种 植 别 的 试验 植物 。 所 以 不 再 能 提供 这 些 试验 的 种 子 。 
仅 继续 了 一 项 开花 期 不 同 的 试验 ,可 提供 该 试验 在 1864 年 收获 的 种 子 , 这 是 我 最 后 一 次 
搜集 的 种 子 。 由 于 在 下 一 年 因 豌 豆 象 (Bruchus pisi) 为 害 独 儿 , 而 不 得 不 放弃 试验 。 在 
试验 的 早期 年 份 ,这 种 昆虫 很 少 在 植物 中 发 现 ,1864 年 它 造成 了 严重 的 损失 ,所 损失 的 数 
字 使 翌年 夏季 第 四 批 和 第 五 批 种 子 都 所 剩 无 几 了 。 到 最 后 几 年 ,不 得 不 在 布 隆 (Brinn) 
周围 地 区 停止 栽种 辟 豆 。 留 下 的 种 子 可 能 仍然 有 用 ,其 中 有 几 个 变种 我 估计 保持 着 稳定 
性 ,它们 来 自由 2 个 .3 个 和 4 个 不 同性 状 结合 在 一 起 的 杂交 种 。 全 部 种 子 都 是 从 第 一 代 
成 员 ,也 就 是 从 原始 的 杂种 种 子 直接 长 成 的 植株 上 取得 的 。 

对 于 遵照 阁下 的 要 求 寄 送 这 些 种 子 给 您 做 试验 用 ,我 感到 迟疑 不 决 ,因为 这 同 我 本 
人 的 意愿 并 不 完全 一 致 。 我 担心 这 些 种 子 中 已 有 一 部 分 丧失 了 生活 力 。 此 外 ,这 些 种 子 
是 在 聋 豆 象 已 经 为 害 独 锋 的 时 候 收 获 的 ,这 就 难以 排除 这 种 昆虫 传递 花粉 的 可 能 性 ;还 
有 ,我 必须 再 一 次 说 明 , 这 些 植物 是 预定 作 开 花期 差异 的 研究 。 其 他 的 差异 在 收获 时 也 
进行 过 研究 ,但 不 像 主 要 试验 那样 小 心 注 意 。 我 在 一 张 单 独 的 纸 片 上 对 口袋 号 码 所 添加 
的 符号 ,是 收获 时 用 铬 笔 在 种 子 口袋 上 记载 每 个 植株 情况 的 抄写 。 显 性 性 状 用 A.B.C, 
D,E,F 及 G 表示 ,有 其 双重 含义 。 隐 性 性 状 以 a、b、c、d、e\f 及 g 表示 ;它们 应 当 在 第 二 
代 保 持 稳 定 , 也 就 是 说 ,从 带 有 隐 性 性 状 和 植株 的 茎 上 所 收获 的 种 子 , 预 期 它 会 产生 相同 的 
植株 (有 关 所 研究 的 性 状 ) 。 

请 把 种 子 袋 号 码 同 我 的 记录 本 上 的 号 码 比较 一 下 ,以 便 找 出 符号 上 是 否 有 差错 ,每 
一 口袋 只 装 有 一 个 单 株 的 种 子 。 

有 些 变种 适合 于 作 生 殖 细 胞 的 试验 ,当年 夏季 就 能 取得 试验 结果 。715、730、736、 
741.742,745,756 及 757 各 号 口袋 里 的 圆 形 黄 色 种 子 , 以 及 另 一 方面 ,712、719、734、.737 、 
749 和 750 号 口袋 里 的 角形 绿色 种 子 可 用 做 这 方面 的 试验 。 通 过 重复 试验 证 明 ,如果 绿 
色 种 子 的 植株 被 黄色 种 子 的 植株 授精 ,那么 所 得 种 子 的 胚乳 便 失 去 绿色 ,取得 黄色 。 种 
子 的 外 形 也 同样 如 此 。 如 果 角 形 种 子 的 植株 被 圆 形 或 球形 种 子 的 植株 授精 ,就 产生 圆 形 
或 球形 种 子 。 这 样 , 由 于 通过 外 来 花粉 的 授精 而 使 种 子 的 颜色 和 形状 发 生变 化 ,就 可 能 
以 此 来 识别 授精 花粉 的 组 分 。 

WA B 表示 黄色 胚乳 、b 表示 绿色 胚乳 。 

如 果 自 花 受 精 产 生 绿色 和 角形 的 种 子 ,这 类 植株 的 花 打 被 外 来 花粉 授精 ,而 产生 的 
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种 子 仍然 为 绿色 和 角形 ,那么 授 体 植株 的 花粉 在 这 


两 个 性 状 方面 是 . EI | 
如 果 种 子 的 形状 改变 了 ,花粉 来 自 vmm Ab 
如 果 种 子 的 颜色 改变 了 ,花粉 来 自 e aB 
如 果 种 子 的 形状 和 颜色 都 改变 了 ,花粉 来 自 …………… AB 


以 上 列举 的 口袋 包括 从 杂种 ab 十 AB 所 产生 的 圆 形 和 黄色 、 圆 形 和 绿色 、 角 形 和 黄色 以 
及 角形 和 绿色 的 种 子 。 圆 形 和 黄色 的 种 子 最 适合 于 做 试验 。 它 们 中 间或 许 会 产生 AB. 
ABb, Aab 和 AaBb 变种 ,因此 , 当 绿色 和 角形 种 子 长 成 的 植株 被 上 述 圆 形 和 黄色 种 子 长 成 
的 植株 的 花粉 授精 ,可 能 有 4 种 情况 :@@ abt AB;@ ab+ ABb;@ ab+AaB;@ ab+ AaBb. 

假设 杂种 形成 的 许多 种 花粉 细胞 是 可 能 不 变 的 组 合 类 型 ,如 果 这 一 假设 是 正确 的 
话 ,植株 的 组 成 为 :AB 产生 的 花粉 为 AB; ABb 产生 的 花粉 为 AB 和 Ab; AaB 产生 的 花粉 
为 AB 和 aB; AaBb 产生 的 花粉 为 AB. Ab.aB Al ab. 

胚珠 的 受精 情况 为 中 胚珠 ab 同 花 粉 AB; @ 胚珠 ab 同 花 粉 AB 和 Ab; CD 胚珠 ab 
同 花 粉 AB 和 aB;CD 胚珠 ab 同 花 粉 AB、Ab、aB All ab. 

从 上 述 受精 可 能 得 到 下 列 变种 : 

(D AaBb;@ AaBb 和 Aab;@ AaBb Al aBb;@ AaBb,Aab,aBb fil ab, 

如 果 各 种 花粉 产生 的 数目 相等 ,必然 是 :@ 全 部 种 子 为 圆 形 和 黄色 :G@ 一 半 是 圆 形 
和 黄色 .一 半 是 圆 形 和 绿色 ;@ 一 半 是 圆 形 和 黄色 一半 是 角形 和 黄色 ;@ 四 分 之 一 是 贺 
形 和 黄色 、 四 分 之 一 是 圆 形 和 绿色 、 四 分 之 一 是 角形 和 黄色 、 四 分 之 一 是 角形 和 绿色 。 

此 外 ,既然 AB、ABb、AaB、AaBb 之 间 的 数字 关系 为 1: 2 : 2: 4, 那 么 从 贺 形 、 黄 色 
种 子 长 成 的 每 9 株 应 当 发 现 其 平均 数 为 AaBb4 次 ;ABb 和 AaB 各 2 次 ;以 及 AB1 次 。 
这 样 , 情 况 图 发 生 的 机 会 常常 是 情况 四 的 4 倍 ;为 四 和 图 情况 的 两 倍 。 

如 果 在 另 一 方面 ,从 上 述 圆 形 、 黄 色 种 子 长 成 的 植株 ,被 绿色 、 角 形 植株 的 花粉 所 授 
Tl ,而 倘若 胚珠 的 种 类 相同 ,比例 相同 , 则 结果 必然 与 花粉 方面 的 报道 完全 相同 。 

我 本 人 没有 进行 这 项 试验 ,但 我 相信 ,根据 相似 的 试验 ,人 们 能 信赖 所 指出 的 结果 。 

在 同样 的 方式 下 ,可 以 对 两 个 种 子 的 性 状 中 的 任何 一 个 性 状 分 别 进行 单独 试验 , 合 
适 的 做 法 是 在 同一 株 植 株 上 分 析 全 部 圆 形 与 角形 种 子 , 以 及 黄色 与 绿色 种 子 。 例 如 , 如 
果 一 株 绿色 种 子 的 植株 被 一 株 黄 色 种 子 的 植株 授精 ,由 于 黄色 种 子 长 成 的 植株 是 B 和 
Bb 变种 ,所 得 到 的 种 子 应 该 或 是 四 全 部 为 黄色 ;或 加 一 半 为 黄色 一半 为 绿色 。 此 外 ,由 
F BA Bb 发 生 的 比率 为 1: 2, 第 二 种 受精 发 生 的 机 会 常常 是 第 一 种 受精 的 2 倍 。 

有 关 其 他 性 状 , 试 验 可 以 相同 方式 进行 ;但 需 待 下 一 年 才能 得 到 结果 …… 

正如 必须 预料 的 那样 ,试验 进行 缓慢 。 最 初 需 要 有 耐心 ,但 以 后 当 几 项 试验 同时 进 
行 时 ,情况 就 改善 了 。 从 春 到 秋 , 每 天 都 日 益 焕 发 起 我 的 兴趣 ,这 样 , 为 照料 试验 所 必须 
付出 的 苦心 操劳 就 大 大 地 得 到 了 补偿 。 此 外 ,如 果 通 过 我 的 试验 ,我 能 在 加 快 解 决 这 些 
问题 方面 取得 成 功 , 我 将 倍加 愉快 。 

最 尊敬 的 先生 ,请 接受 我 最 诚挚 的 问候 。 

您 忠实 的 Hey K+ RAE 
1867 年 4 月 18 日 , 布 隆 
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植物 杂交 的 试验 


格雷 器， 孟 德 尔 (G. Mendel) 
(1866 年 ) 


引 


Di 


为 了 获得 观赏 植物 新 的 颜色 变异 而 进行 人 工 授精 的 经 验 , 引 起 了 这 里 将 要 讨论 的 试 
验 。 每 当 相同 物种 之 间 发 生 受 精 , 总 是 反复 出 现 同样 的 杂种 类 型 ,这 种 惊人 的 规律 性 , 促 
使 我 们 进行 更 多 的 试验 ,其 目的 是 为 了 探究 杂种 在 其 后 代 中 的 发 育 情 况 。 

为 了 实现 这 个 目的 ,许多 细心 的 观察 家 ,如 克 尔 路 特 (Kalreuter)、 盖 尔 特 纳 (Girtner) 、 
Wi 6 3€ (Herbert Spencer)、Lecoq、Wichura 等 人 ,以 其 不 知 疲倦 的 、 坚韧 不 拔 的 精神 献 出 
了 他 们 部 分 生命 。 特 别 是 盖 特 纳 尔 ,在 他 的 《植物 界 中 杂种 的 产生 ?著作 中 记载 了 非常 有 
价值 的 观察 ;而 最 近 Wichura 发 表 了 关于 柳 杂 种 的 一 些 深刻 研究 结果 。 到 目前 为 止 ,还 
没有 卓有成效 地 提出 一 个 能 普遍 应 用 的 控制 杂种 形成 和 发 育 的 规律 ,这 对 任何 一 个 熟悉 
这 项 工作 的 规模 ,并 能 懂得 进行 这 类 试验 所 必须 面临 困难 的 人 来 说 , 那 是 不 足 为 奇 的 。 
只 有 当 我 们 拥有 多 种 植物 的 详尽 试验 结果 ,才能 最 终 地 解决 这 个 问题 。 

谁 全 面 研究 一 下 这 方面 的 工作 ,都 会 产生 一 种 信念 , 即 在 所 有 这 许 许多 多 的 试验 中 ， 
没有 一 个 试验 就 其 规模 和 方法 来 说 ,能 确定 杂种 后 代 出 现 的 不 同类 型 的 数目 ,或 者 按照 
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不 同 世代 把 这 些 类 型 进行 可 靠 性 归 类 ,或 者 明确 地 查 明 它们 在 统计 学 上 的 关系 。 

要 从 事 一 项 如 此 规模 巨大 的 工作 ,的 确 需 要 一 些 勇 气 ; 但 看 来 这 是 我 们 能 最 终 解决 
这 个 问题 的 唯一 正确 的 途径 ,这 个 问题 的 重要 性 对 有 机 类 型 的 进化 历史 是 难以 过 分 估 
计 的 。 

现在 提出 的 这 篇 论文 记载 了 这 样 一 个 详细 试验 的 结果 。 这 个 试验 实际 上 局 限于 一 
个 小 的 植物 类 群 , 而 现在 ,经 过 8 年 研究 之 后 ,其 全 部 主要 工作 都 已 结束 。 至 于 按照 计划 
所 进行 的 各 项 试验 是 否 最 好 地 达到 了 预期 的 目标 , 则 留待 读者 作出 公正 的 判断 。 


试验 植物 的 选择 


任何 一 项 试验 的 价值 和 效用 ,决定 于 其 材料 是 否 适宜 于 它 所 使 用 的 目的 ,因而 摆 在 
我 们 面前 的 情况 ,用 哪 一 种 植物 进行 试验 和 怎样 进行 这 种 试验 ,不 能 说 是 不 重要 的 。 

如 果 从 一 开始 就 希望 避免 一 切 可 疑 结果 的 危险 , 则 必须 尽 可 能 仔细 地 挑选 用 于 这 种 
试验 的 植物 类 群 ，。 

试验 植物 必须 是 :中 具有 稳定 的 可 以 区 分 的 性 状 ; 这 种 植物 的 杂种 在 开花 期 必须 
能 防止 所 有 外 来 花粉 的 影响 ,或 能 容易 地 防止 。 

杂种 及 其 子 代 在 以 后 各 代 中 其 可 育 性 应 无 明显 的 干扰 。 

如 果 在 试验 中 发 生 外 来 花粉 的 偶然 授精 ,而 又 没有 识别 出 来 ,就 会 得 出 完全 廖 误 
的 结论 。 如 在 许多 杂种 子 代 中 碰 到 的 某 些 类 型 可 育 性 的 降低 或 完全 不 育 , 会 使 试验 十 
分 困难 或 完全 失效 。 为 了 发 现 杂 种 类 型 彼此 间 和 对 它们 先 代 的 关系 ,看 来 有 必要 做 到 
这 一 点 , 即 必 须 把 每 一 个 连续 世代 所 产生 的 各 批 后 代 的 全 部 成 员 都 毫 无 例外 地 进行 
观察 。 

刚 开 始 时 ,鉴于 它们 特殊 的 花 器 结构 而 把 注意 力 特 别 集中 到 豆 科 植物 。 用 这 一 科 的 
几 种 植物 进行 了 试验 ,结果 发 现 豌豆 属 具 备 必要 的 合格 条 件 。 

驴 豆 属 中 有 几 个 完全 不 同 的 类 型 ,它们 具有 稳定 、 且 肖 定 能 很 容易 识别 的 性 状 , 当 它 
们 的 杂种 彼此 间 杂 交 时 ,它们 产生 完全 可 育 的 后 代 。 此 外 ,不 易 发 生 外 来 花粉 的 干扰 , 因 
为 受精 器 官 紧密 包 在 龙骨 轨 中 , 且 花 药 在 花 欧 里 面 开裂 ,因而 在 开花 前 柱头 已 布 满 花粉 。 
这 一 情况 特别 重要 。 值 得 提 到 的 另 一 些 优 点 是 这 些 植物 在 大 田 栽培 和 盆栽 都 很 方便 ,还 
有 它们 的 生长 期 比较 短 。 人 工 授 精 当然 是 一 项 比较 细致 的 手工 程序 ,但 几乎 总 是 成 功 
的 。 为 进行 人 工 授精 ,花蕾 在 完全 发 育 前 ,就 把 它 打开 ,去 掉 龙 骨 六 , 用 锰 子 小 心 夹 出 每 
一 个 雄蕊 ,此 后 立即 用 外 来 花粉 撒 在 柱头 上 。 

总 共 从 几 个 种 子 商 人 得 到 了 34 个 或 多 或 少 有 区 别 的 豌豆 品种 ,并 进行 了 两 年 试 种 。 
有 一 个 品种 发 现在 许多 全 都 相像 的 植株 中 ,有 几 株 明显 不 同 。 然 而 ,下 一 年 它们 就 没有 
变化 , 且 与 同一 种 子 商 那里 得 到 的 另 一 个 品种 完全 相同 ;因而 这 些 种 子 毫 无 疑问 只 是 偶 
然 的 混杂 。 所 有 其 他 品种 都 产生 完全 稳定 和 相似 的 后 代 ; 无 论 如 何 , 在 两 年 试 种 期 间 没 
有 看 到 什么 重要 的 差异 。 在 整个 试验 期 间 选 用 和 栽培 了 其 中 的 22 个 品种 作 受 精 用 。 它 
们 都 毫 无 例外 地 保持 了 稳定 性 。 
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难以 可 靠 地 对 它们 进行 系统 分 类 。 如 果 我 们 采用 物种 的 最 严格 的 定义 ,根据 这 个 定 
义 , 只 有 那些 在 恰好 相同 的 情况 下 表现 出 性 状 精确 相似 的 个 体 才 算是 同一 个 种 ,那么 这 
些 品 种 中 没有 两 个 可 算是 一 个 种 。 但 根据 专家 们 的 意见 ,大 多 数 属 于 豌豆 (Pisum sati- 
vum) 这 一 个 种 ;而 剩 下 的 一 些 品种 ,有 的 认为 应 分 类 为 驶 豆 的 亚 种 ,有 的 认为 是 独立 的 
种 ,诸如 P. quadratum,P. saccharatum 和 P. umbellatum, 然 而 确定 它们 在 分 类 系统 中 
的 位 置 ,对 于 本 试验 目的 来 说 是 相当 无 关 紧 要 的 。 一 直 发 现 , 要 在 种 和 品种 的 杂种 之 间 
划分 严格 的 界限 ,如 同 要 在 种 和 品种 本 身 之 间 划 分 严格 的 界限 一 样 ,是 不 可 能 的 。 


试验 的 分 组 和 布置 


如 果 把 两 种 在 一 个 或 几 个 性 状 上 具有 稳定 差别 的 植物 作 杂 交 , 许 多 试验 证 明 , 共 同 
的 性 状 不 加 改变 地 传 给 杂种 及 其 后 代 ; 但 另 一 方面 ,每 对 有 区 别 的 性 状 则 在 杂种 中 结合 
成 一 个 新 的 性 状 , 它 在 杂种 后 代 中 通常 是 有 变异 的 。 试 验 目的 是 对 每 对 有 区 别 的 性 状 观 
察 它 们 的 变异 ,并 推导 出 它们 在 连续 世代 中 出 现 的 规律 。 因 此 ,把 这 个 试验 分 成 许多 个 
别 的 试验 ,其 数目 相当 于 试验 植物 所 出 现 的 稳定 差别 的 性 状 数字 。 

选 作 杂交 的 各 种 总 豆 类 型 在 以 下 方面 有 差异 : 荆 长 和 茎 色 ; 叶 片 的 大 小 和 形状 ; 花 的 
位 置 、 颜 色 和 大 小 ; 花 柄 的 长 短 ; 豆 莱 的 颜色 、 形 状 和 大 小 ;种 子 的 形状 和 大 小 ;以 及 种 皮 
和 胚乳 (子叶 ) 的 颜色 。 注 意 到 有 些 性 状 难以 作 明 确 和 肯定 的 划分 ,因为 这 种 差别 只 是 表 
现在 程度 上 的 不 同 ,没有 明确 的 划分 标准 。 这 一 类 性 状 不 能 用 来 作 个 别 试验 ;试验 只 能 
针对 在 植物 中 表现 清楚 和 明确 的 性 状 , 最 后 ,试验 结果 必须 说 明 , 就 其 总 体 而 言 ,能 否 观 
察 到 它们 在 其 杂种 结合 中 表现 为 一 种 有 规律 的 现象 ,和 根据 这 些 事实 能 否 对 那些 在 类 型 
中 不 太 重 要 的 性 状 作 出 结论 。 

选 作 试 验 的 性 状 同 下 述 诸 点 有 关 : 


1. 成 熟 种 子 形状 的 差异 


种 子 形状 或 圆 形 或 略 圆 ,如 有 四 陷 , 发 生 在 表面 , 且 总 是 很 浅 ; 或 者 种 子 形状 不 规则 
Sth HF fg I 5t E A 4j CP. quadratum). 


2， 种 子 胚乳 颜色 的 差异 中 


成 熟 种 子 的 胚乳 颜色 或 为 淡 黄 、 鲜 黄 和 橙色 ,或 多 少 带 深 绿 色 。 种 子 颜色 的 差异 是 
很 容易 看 出 的 ,因为 它们 的 种 皮 是 透明 的 。 


3. 种 皮 颜 色 的 差异 


种 皮 或 为 白色 ,而 白花 总 是 与 这 个 性 状 相关 ;或 灰色 、 灰 褐色 .皮革 褐色 、 有 或 无 曹 繁 
色 斑 点 ,在 这 种 情况 下 , 旗 办 的 颜色 为 划 紫 色 , 波 鸭 为 紫色 ,而 叶腋 中 的 叶 梗 带 红 色 。 灰 


Q ”和 孟 德 尔 以 * 胚 乳 ”- 记 不 太 确切 地 指 种 子 里 面 含有 养分 的 子叶 。 
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色 的 种 皮 在 开水 中 变 成 深 褐色 。 
4. 成 熟 豆 英 形 状 的 差异 


这 些 豆 莱 或 是 简单 地 膨胀 鼓 起 , 找 不 到 弱 缩 ,或 者 在 种 子 之 间 深 深 弱 缩 ,或 多 少 有 点 
4K 48 CP. saccharatum). 


5. RU E SERI RS EF 
它们 或 是 从 淡 绿 到 深 绿 .或 是 嫩 黄 色 , EA BK LE ABS yj OX He BH £4, D 2 SF o 
6. 花 采 位 置 的 差异 


它们 或 长 在 轴 上 ,这 就 是 说 花 条 沿 着 主 荃 分 布 ; 它 们 或 是 项 生 的 , 即 在 茎 的 顶端 长 成 
一 秘 花 ,并 排列 成 几乎 像 一 个 假 的 伞 形 花序 ;在 这 种 情况 下 , 葵 的 上 部 切面 多 少 要 粗 些 


CP. umbellatum), 


7. &KERMER 


有 几 个 类 型 茎 的 长 度 大 不 相同 ;但 对 一 种 类 型 来 说 , 它 是 一 个 稳定 的 性 状 , 以 在 相同 
土壤 中 生长 的 健康 植株 而 言 ,这 个 性 状 只 发 生 不 重要 的 差异 。 

用 这 个 性 状 进 行 试 验 时 ,为 了 能 准确 地 辨认 它们 ,总 是 用 6 一 7 英尺 @ 的 长 轴 类 型 同 
0. 75—1. 5 英尺 的 短 轴 类 型 作 杂 交 。 

上 述 每 两 个 可 区 分 的 性 状 用 异 花 受精 把 它们 结合 起 来 。 所 作 试 验 如 下 : 

第 一 次 试验 ,15 株 上 作 60 次 受精 ; 

第 二 次 试验 ,10 株 上 作 58 次 受精 ; 

第 三 次 试验 ,10 株 上 作 35 次 受精 ; 

第 四 次 试验 ,10 株 上 作 40 次 受精 ; 

第 五 次 试验 ,5 株 上 作 23 次 受精 ; 

第 六 次 试验 ,10 株 上 作 34 次 受精 ; 

第 七 次 试验 ,10 株 上 作 37 次 受精 。 

从 同一 品种 的 大 基 植 株 中 ,只 挑选 生活 力 最 强 的 植株 作 受 精 用 。 瘦 弱 的 植株 总 是 造 
成 不 可 靠 的 结果 ,因为 即使 在 杂种 第 一 代 , 甚 至 以 后 的 世代 ,许多 子 代 或 完全 不 开花 或 只 
结 少数 低劣 的 种 子 。 

此 外 ,在 所 有 试验 中 正 反 交 是 这 样 进行 的 ,两 个 品种 的 每 一 个 品种 在 这 一 组 作为 产 
生 种 子 作 受精 ,在 另 一 组 就 用 作为 花粉 植株 。 

植株 栽种 于 花 团 内 ,少数 进行 盆栽 ,借助 于 使 用 木 棒 、 树 枝 及 挫 于 其 间 的 绳索 ,使 它 
们 保持 自然 直立 状态 。 每 项 试验 在 开花 期 把 一 些 盆栽 植株 挪 到 温室 ,作为 露天 栽培 主要 
试验 的 对 照 以 防 昆 虫 的 可 能 和 干扰。 在 光顾 豌豆 的 昆虫 中 ,豌豆 象 (Brxuchus pisi) 如 大 量 


四 有 一 个 种 具有 颜色 极 美的 褐 红色 豆 英 , 它 在 成 熟 时 变 成 董 紫色 和 蓝 色 。 去 年 才 开始 用 这 个 性 状 做 试验 。 
© 13€R—0.3048 X. 
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出 现 , 则 可 能 对 试验 有 害 。 已 知 这 种 聋 豆 象 的 肉 性 昆虫 在 花 里 面 产 卵 ,这 样 就 把 龙骨 辩 
打开 了 ,在 一 条 花 里 面 捉 到 的 一 个 足 节 标本 ,在 透镜 下 清楚 地 看 到 有 几 粒 花粉 。 还 必须 
提 到 的 一 种 情况 可 能 造成 外 来 花粉 的 进入 。 例 如 在 某 些 罕见 的 情况 下 ,一 条 其 他 方面 发 
育 都 很 正常 的 花 杀 ,在 某 些 部 分 凋 蓉 了 ,结果 使 受精 器 官 部 分 地 暴露 在 外 ,也 曾 观 察 到 龙 
骨 斩 发育 残缺 不 全 ,致使 柱头 和 花药 一 直 有 一 部 分 暴露 在 外 面 。 有 时 也 发 生花 粉 发 育 不 
完全 。 在 这 种 情况 下 , 肉 营 在 开花 期 间 就 逐渐 伸 长 ,直至 柱头 尖顶 出 龙骨 办 。 在 菜豆 属 
和 山 笋 豆 属 的 杂种 中 也 看 到 过 这 种 异常 的 形态 。 

然而 ,对 总 豆 属 来 说 ,外 来 花粉 造成 错误 受孕 的 危险 是 很 小 的 , 且 决 不 能 打 乱 总 的 结 
JR. x 10 000 个 以 上 的 植株 作 了 仔细 的 检查 ,发 现 其 中 只 有 极 少数 不 容 置疑 的 例子 是 错 
误 受 束 。 由 于 在 温室 中 从 未 看 到 过 这 类 情况 , 据 推 想 更 豆 象 和 上 述 花 器 结构 的 变态 很 可 
能 是 造成 错误 受孕 的 原因 。 


FARAH 


过 去 用 观赏 植物 所 作 的 试验 已 证 明 , 杂 种 照例 并 不 恰恰 是 亲本 种 间 的 中 间 类 型 。 一 
些 更 为 明显 的 性 状 , 例 如 有 关 叶 的 大 小 和 形状 ,有 几 个 部 分 覆盖 短 柔 毛 等 等 ,的 确 几乎 常 
常 看 到 中 间 型 ;但 是 在 另 一 些 情况 下 ,两 亲 性 状 之 一 占 压 倒 优 势 , 以 致 很 难 或 完全 不 可 能 
在 杂种 中 探查 出 另 一 个 亲本 的 性 状 。 

豌豆 杂种 的 情况 确实 如 此 。7 个 杂交 的 每 一 个 杂交 ,杂种 性 状 同 一 个 亲本 的 性 状 如 
此 相像 ,以致 另 一 个 亲本 的 性 状 或 完全 看 不 到 ,或 不 能 肯定 地 探查 出 来 。 这 种 情况 对 于 
确定 和 分 类 杂种 后 代 所 出 现 的 类 型 是 十 分 重要 的 。 本 文 以 后 谈 到 的 性 状 ,凡是 在 杂交 时 
整个 或 几乎 不 变 地 传 给 后 代 , 从 而 它 本 身 就 构成 杂种 的 性 状 则 称 为 显 性 ,而 在 传递 过 程 
中 潜伏 起 来 的 性 状 则 称 为 隐 性 。 之 所 以 选用 隐 性 一 词 来 表达 ,是 因为 这 个 性 状 在 杂种 中 
隐 退 或 完全 消失 ,但 尽管 如 此 ,这 个 性 状 却 又 在 它们 的 后 代 中 毫 无 改变 地 重新 出 现 , 这 一 
点 将 在 后 面 了 予以 说 明 。 

此 外 ,全 部 试验 证 明 , 显 性 性 状 究竟 是 属于 产生 种 子 一 方 还 是 花粉 亲本 一 方 , 这 一 点 
完全 是 不 重要 的 ;在 两 种 情况 下 ,杂种 的 类 型 都 是 一 样 的 。 盖 尔 特 纳 也 强调 指出 这 一 有 
趣 的 事实 ,他 说 即使 最 有 实践 经 验 的 专家 也 难以 在 一 个 杂种 中 断定 两 个 亲本 种 的 性 状 是 
来 自 于 母 本 植株 还 是 父 本 植株 。 

本 试验 所 用 的 可 以 区 分 的 性 状 , 其 显 性 性 状 如 下 : 

(1) 种 子 形状 圆 或 略 贺 , 带 有 或 不 带 有 浅 的 凹陷 ; 

(2) 黄色 种 子 子叶 

(3) 种 皮 灰 色 、 灰 褐色 或 皮革 褐色 ,及 与 此 相 联 系 的 墓 紫色 的 花 和 叶腋 的 红 点 ; 

(4) 豆 芋 形状 的 简单 膨胀 ; 

(5) 豆荚 在 未 成 熟 时 呈 绿 色 , 及 与 此 相 联 系 的 茎 .叶脉 和 亚 也 哇 同 样 的 颜色 ; 

(6) FESR AE PE A Ms 

(7) Wess. 
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必须 说 明 ,这 最 后 一 个 性 状 , 杂 种 通常 超过 两 个 亲本 茎 秆 中 更 高 的 那 一 个 ,这 种 情况 
可 能 只 是 因为 葵 高 极 不 相同 者 杂交 时 ,植株 各 部 分 表现 生长 茂盛 的 结果 。 例 如 ,经 多 次 
试验 ,1 英尺 和 6 英尺 茎 高 杂交 者 都 毫 无 例外 地 产生 茎 高 在 6 一 7. 5 英尺 范围 之 内 的 
杂种 。 

种 皮 试 验 的 杂种 种 子 常常 斑点 较 多 ,而 有 时 斑点 连接 成 蓝 紫 色 小 块 。 即 使 当 一 个 亲 
本 的 性 状 不 存在 时 了 ,这 种 斑点 也 经 常 出 现 。 

杂种 的 种 子 形状 和 子 时 颜色 在 人 工 授精 后 不 久 就 显示 出 纯粹 是 外 来 花粉 的 影响 。 
因此 ,在 试验 的 当年 就 可 看 到 这 些 性 状 ,而 所 有 其 他 性 状 当 然 只 能 出 现在 下 一 年 从 杂交 
种 子 长 出 的 植株 中 。 


F: 由 杂种 育成 的 第 一 代 


这 一 代 , 同 显 性 性 状 一 起 也 出 现 其 特点 ,得 以 充分 显示 的 隐 性 性 状 , 它 们 的 出 现 明确 
地 表现 为 3: 1 的 平均 比例 ,因而 这 一 代 每 4 个 植株 中 有 3 个 植株 为 显 性 性 状 、 一 株 为 隐 
性 性 状 。 对 于 试验 研究 的 全 部 性 状 , 毫 无 例外 地 都 是 这 种 情况 。 种 子 带 角 的 皱 缩 形状 、 
子叶 的 绿色 、 种 皮 和 花 洒 的 白色 、 豆 葬 的 缩 弱 、 未 成 熟 豆 莱 、. 叶 柄 、 花 坦 和 叶脉 的 黄色 o G> 
状 似 花 序 和 侏儒 型 共 秆 ,都 以 上 述 比 例 数 字 出 现 ,而 没有 什么 重大 的 改变 。 在 任何 试验 
中 都 没有 观察 到 过 渡 类 型 。 

由 于 正 反 交 产 生 的 杂种 是 一 样 的 , 且 在 它们 以 后 的 发 育 中 没有 可 以 觉察 的 差异 , 因 
此 ,每 一 次 试验 可 以 把 正 反 交 的 结果 合 起 来 计算 。 每 一 对 可 区 分 性 状 所 得 到 的 相对 数字 
如 下 : 

试验 1 种 子 形状 一 一 在 第 二 个 试验 年 度 从 253 个 杂种 得 到 了 7324 粒 种 子 。 其 中 
5 474 粒 为 圆 形 或 略 圆 形 、1 850 粒 为 带 角 皱 缩 形 。 据 此 推算 出 2.96 : 1 的 比例 。 

试验 2 子叶 色 一 一 从 258 株 得 到 8023 粒 种 子 , 其 中 6022 粒 黄 色 、2001 粒 为 绿色 ; 
因而 其 比例 为 3.01 : 1。 

在 这 两 个 试验 中 ,每 个 豆荚 通常 都 产生 两 种 种 子 。 在 平均 含有 6 到 9 粒 种 子 的 发 育 
良好 的 豆 莱 里 面 , 常 常 所 有 的 种 子 都 是 圆 的 (试验 1) 或 都 是 黄 的 (试验 2); 另 一 方面 ,从 
来 没有 看 到 在 一 个 豆 莱 里 面 有 超过 5 个 以 上 的 皱 缩 的 或 绿色 的 种 子 。 杂 种 的 豆 莱 发 育 
得 早 或 晚 , 或 从 主轴 到 侧枝 长 出 ,这 都 没有 带 来 什么 差异 。 一 些 少数 植株 ,在 最 初 形成 的 
豆 莱 里 面 只 发 育 了 几 粒 种 子 , 且 两 个 性 状 只 有 一 个 性 状 ,但 以 后 发 育 的 豆 莱 仍 然 保 持 了 
正常 的 比例 。 

像 各 个 豆 芋 一样 ,各 个 植株 中 的 性 状 分 配 也 有 不 同 。 试 以 两 组 试验 中 头 10 个 个 体 
来 说 明 。 


@ 这 里 指 Fi 植株 产生 的 种 子 的 种 皮 。 
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试验 1 | 试验 2 
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作为 一 个 植株 中 两 个 种 子 性 状 截 然 不 同 的 分 配 情况 ,试验 1 看 到 一 个 例子 为 43 粒 
圆 的 .只 有 2 粒 带 角 的 ;而 另 一 个 例子 为 14 粒 圆 的 .15 粒 带 角 的。 试验 2 有 一 例 为 32 粒 
黄 的 和 只 有 1 粒 绿 的 ;但 也 有 另 一例 为 20 粒 黄 的 和 19 粒 绿 的 。 

这 两 个 试验 对 确定 平均 比例 是 重要 的 ,因为 它 说 明 , 当 试验 植株 数目 较 少 时 ,可 发 生 
相当 大 的 变动 。 还 有 ,在 计算 种 子 时 ,特别 是 试验 2, 需 要 格外 仔细 ,因为 许多 植株 有 些 种 
子 的 子叶 ,其 绿色 不 是 那么 明显 ,而 初 看 起 来 容易 被 忽略 掉 。 这 种 绿色 的 部 分 消失 ,其 原 
因 同 植株 的 杂种 性 状 无 关 , 因 为 亲本 品种 也 是 如 此 。 这 种 (漂白 ) 特 性 只 限于 个 体 ,而 并 
不 传 给 后 代 。 在 生长 旺盛 的 植株 中 常常 会 看 到 这 种 情况 。 种 子 在 发 育 期 间 由 于 昆虫 的 
危害 , 常 导致 种 子 形状 和 颜色 发 生 改 变 , 但 稍 有 挑选 的 实践 经 验 后 就 很 容易 避免 这 种 误 
差 。 豆 莱 必 须 保 留 在 植株 上 直到 它们 部 透 并 发 干 ,因为 只 有 在 那 时 候 才 充分 显示 出 种 子 
的 形状 和 颜色 , 提 及 这 一 点 几乎 是 多 余 的 。 

试验 3 种 皮 色 一 一 929 株 中 有 705 株 产生 紫红 色 花 和 灰 褐 色 种 皮 ,224 株 为 白花 和 
白色 种 皮 ,其 比例 为 3.15 : 1。 

试验 4 豆 莱 形状 一 一 在 1181 株 中 有 882 株 豆 莱 为 简单 膨大 、299 株 带 缩 弱 。 所 得 
比例 为 2.95: 1, 

试验 5 豆 莱 未 成 熟 时 的 颜色 一 一 供 试 植株 580 株 , 其 中 428 FRÍO 5k 4 ui 36.152 Fk 
为 黄色 。 因 此 ,其 比例 为 2.82 : 1, 

试验 6 JEn) 858 例 中 ,651 株 为 轴 生 花序 、207 PR TH AE. A 
3.14: 1。 

试验 7 — ERES HE— 1064 株 中 ,787 A $8 2E 277 BH. AH RW 
2.84: 1。 这 个 试验 要 小 心地 把 矮小 植株 挖 出 移 栽 到 一 个 专用 的 试验 男 中 。 这 一 预防 搭 
施 是 必要 的 ,和 吾 则 这 些 矮 株 会 被 其 相 邻 的 高 株 覆 盖 而 死亡 。 即 使 在 其 幼 龄 状态 ,根据 它 
们 生长 紧 竣 和 密集 的 深 绿色 叶 簇 ?0, 很 容易 把 它们 挑选 出 来 。 
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如 现在 把 整个 试验 结果 合 在 一 起 ,就 发 现 其 显 性 和 隐 性 性 状 数字 之 间 的 平均 比例 为 
2.98: 1 33:1. 

显 性 性 状 在 此 有 一 双重 含义 , 即 它 既 是 一 个 亲本 的 性 状 , 也 是 一 个 杂种 性 状 。 要 知 
道 在 每 一 个 个 别 情况 下 , 它 是 这 两 种 含义 中 的 哪 一 种 ,只 有 在 以 后 的 世代 中 才能 确定 。 
作为 一 个 亲本 的 性 状 , 它 必须 毫 无 变化 地 传 给 所 有 的 后 代 ; 另 一 方面 ,作为 一 个 杂种 性 
状 , 它 必须 保持 如 在 第 一 代 (F;) 中 那样 相同 的 行为 。 


;由 杂种 育成 的 第 二 代 


凡是 在 第 一 代 (F;) 表 现 隐 性 性 状 的 类 型 ,在 第 二 代 (F;) 这 些 性 状 就 不 再 有 变异 ; 它 
们 在 后 代 中 保持 稳定 。 

《由 杂种 育成 的 ) 第 一 代 中 具有 显 性 性 状 的 类 型 则 是 另 一 种 情景 。 它 们 中 间 有 三 分 
之 二 产生 的 后 代 , 其 显 性 和 隐 性 性 状 之 比 为 3 : 1, 从 而 表现 出 同 杂种 类 型 完全 相同 的 比 
例 , 而 只 有 1/3 保持 稳定 的 显 性 性 状 。 

各 试验 的 结果 如 下 : 

试验 1 由 第 一 代 圆 粒 种 子 长 出 的 565 株 中 ,193 株 只 结 圆 粒 种 子 , 因 而 保持 了 这 个 
性 状 的 稳定 性 ;然而 ,有 372 株 产生 圆 粒 和 和 皱 缩 两 种 种 子 , 比 例 为 3 : 1。 所 以 杂种 的 数目 
与 稳定 的 相 比 ,为 1.93 :1。 

试验 2 由 第 一 代 具 黄色 子叶 种 子 长 成 的 519 植株 中 ,166 株 只 产生 黄色 子叶 的 种 
FP m 353 株 产 生 黄 色 子 叶 和 绿色 子叶 的 种 子 , 其 比例 为 3 : 1。 因 此 ,其 结果 是 杂种 和 稳 
定 类 型 划分 的 比例 为 2.13 : 1, 

下 述 试验 的 每 一 项 个 别 试验 选用 了 在 第 一 代表 现 显 性 性 状 的 100 个 植株 ,并 且 为 了 
确定 其 含义 ,每 株 栽 种 10 粒 种 子 。 

试验 3 36 株 后 代 只 产生 灰 褐 色 种 皮 ; 而 64 株 后 代 中 ,有 的 灰 褐 色 种 皮 , 有 的 白色 
种 皮 。 

试验 4 29 株 后 代 只 有 简单 膨大 的 豆 莱 ; 另 一 方面 ,71 株 后 代 中 ,有 的 膨大 、 有 的 
"nas. 

试验 5 40 株 后 代 只 有 绿色 豆荚 ;60 株 后 代 中 有 的 绿色 、 有 的 黄色 。 

试验 6 33 株 后 代 只 有 轴 生 花 休 ; 另 一 方面 ,67 株 后 代 中 有 的 轴 生 、 有 的 顶 生 。 

试验 7 28 BG df T 3S 38.72 RR PAM eS ARS, 

这 些 实验 的 每 次 试验 中 ,都 有 一 定数 目的 植株 ,其 显 性 性 状 是 稳定 的 。 对 于 确定 分 
离 成 具有 持久 稳定 性 状 类 型 的 比例 , 头 两 项 试验 尤为 重要 ,因为 这 些 试验 可 以 比较 大 量 
植株 。 把 1.93: 1 和 2.13: 1 的 比例 合 起 来 几乎 正好 是 平均 2: 1 的 比例 。 第 六 个 试验 
结果 十 分 相符 ;其 余 的 试验 比例 多 少 有 些 变动 ,鉴于 100 株 试 验 植株 为 数 较 少 ,这 一 点 是 
可 以 预料 到 的 。 差 距 最 大 的 试验 5 重复 了 一 次 ,于 是 替代 60 和 40 的 比例 ,结果 是 65 和 
35 的 比例 。 因 此 ,看 来 可 以 肯定 地 确定 ,平均 比例 为 2 : 1。 从 而 得 以 证 实 , 在 第 一 代 具 
有 显 性 性 状 的 那些 类 型 ,有 2/3 具有 杂种 性 状 ,而 1/3 显 性 性 状 是 稳定 的 。 
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因此 ,在 第 一 代 中 , 显 性 和 隐 性 性 状 分 配 的 3: 1 比例 ,如 果 按 照 显 性 性 状 的 意义 可 
以 把 它 分 成 杂种 性 状 或 亲本 性 状 的 话 ,这 个 比例 在 所 有 试验 中 都 可 以 分 解 为 2: 1:1。 
由 于 第 一 代 (F;) 的 成 员 是 从 杂种 (F,) 的 种 子 直接 产生 的 。 现 已 清楚 ,杂种 产生 的 种 子 具 
有 两 个 可 以 区 分 性 状 中 的 这 一 个 性 状 或 另 一 个 性 状 , 这 些 种 子 有 一 半 重 新 产生 杂种 ,而 
另 一 半 则 产生 稳定 的 植株 ,并 分 别 获 得 显 性 或 隐 性 性 状 , 数 目 相 等 。 


杂种 育成 的 以 后 各 代 


杂种 后 代 在 第 一 和 第 二 代 中 发 育 和 分 离 的 比例 ,大 概 对 所 有 以 后 的 后 代 都 是 适用 
的 。 试 验 1 和 2 已 进行 了 6 代 ; 试 验 3 和 4 进行 了 5 代 ; 试 验 4.5.6 进行 了 4 代 , 这 些 试 
验 从 第 三 代 起 用 少 基 植株 继续 试验 ,而 没有 看 到 与 这 一 规律 相 偏 离 的 情形 ,杂种 后 代 在 
每 一 代 都 以 2: 1: 1 的 比例 分 离 成 杂种 和 稳定 的 类 型 。 

试 以 A 代表 两 个 稳定 性 状 之 一 的 显 性 性 状 ,a 代表 隐 性 性 状 , 并 以 Aa 代表 两 者 相 结 
合 的 杂种 类 型 ,其 公式 为 : 

A 十 2Aa 十 a 

此 公式 表示 两 个 可 区 分 性 状 在 杂种 后 代 系 列 中 的 各 项 。 

盖 尔 特 纳 、 克 尔 路 特等 人 观察 到 杂种 有 回复 到 亲本 类 型 的 倾向 ,上 述 试验 也 证 实 了 
这 一 点 。 看 来 ,从 一 次 受精 所 产生 的 杂种 数目 , 同 变 成 稳定 类 型 的 数目 相 比 较 , 在 它们 逐 
代 相 传 的 后 代 中 总 是 不 断 地 减少 ,但 它们 却 不 能 完全 消失 。 如 假设 所 有 世代 中 的 全 部 植 
株 能 育 性 平均 相等 ,此 外 ,如 果 每 个 杂种 所 产生 的 种 子 有 一 半 再 次 产生 杂种 ,而 另 一 半 则 
以 相等 的 比例 产生 两 个 性 状 稳定 的 类 型 ,从 以 下 综合 结果 可 看 出 每 一 代 子 代 的 数目 比 
例 , 这 里 A 和 a 再 一 次 指 两 个 亲本 的 性 状 而 Aa 指 杂 种 形式 。 为 简便 起 见 ,假设 每 一 代 每 
1 个 植株 只 提供 4 粒 种 子 。 


比例 
At Aata 
1 : 1 | 1:2:1 
6 4 6 3:2:3 
28 8 28 人 了 
120 16 120 195:2:15 
496 32 496 31:2:31 
2^—1]142412*—1 


sn A WwW C59 — 


例如 ,在 第 十 代 ,2" 一 1 二 1023。 因 此 ,这 一 代 每 产生 2048 个 植株 ,有 1023 株 具 有 稳 
定 的 显 性 性 状 、1023 株 具有 隐 性 性 状 、 只 有 两 株 是 杂种 。 


同时 具有 几 个 可 区 分 性 状 的 杂种 后 代 


上 上 述 试验 中 所 用 植物 只 有 一 个 主要 性 状 是 不 同 的 。 第 二 项 工作 在 于 确定 当 通 过 杂 
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交 把 几 个 不 同 的 性 状 结合 在 杂种 的 时 候 , 是 否 也 能 把 所 发 现 的 性 状 的 发 育 规律 ,应 用 于 
每 对 可 区 分 的 性 状 。 关 于 在 这 种 情况 下 的 杂种 形式 ,试验 自始至终 证 明 , 这 种 杂种 总 是 
更 接近 于 两 个 亲本 植株 中 具有 更 多 显 性 性 状 的 那个 亲本 。 例 如 , 当 母 本 植株 的 性 状 为 短 
2E | Ti^: EA 4E .简单 膨大 的 豆 葬 ;而 父 本 植株 为 高 茎 , 沿 着 蕉 着 生 的 紫红 色 花 和 缩 缮 的 豆 
莱 时 ,杂种 只 有 豆 葬 的 形状 像 母 本 ,其 余 的 性 状 都 同 父 本 相像 。 倘 若 两 个 亲本 类 型 中 只 
有 一 个 亲本 具有 显 性 性 状 , 则 杂种 简直 或 根本 不 能 与 它 区 分 。 

用 相当 数目 的 植株 作 了 两 次 试验 。 第 一 次 试验 ,亲本 植株 在 种 子 形状 和 子叶 颜色 方 
面 有 区 别 ; 第 二 项 试验 , 则 在 种 子 形状 .子叶 颜色 和 种 皮 颜 色 上 有 有 区别。 用 种 子 性 状 进行 
的 试验 可 以 最 简单 和 最 肯定 的 方式 得 到 试验 结果 。 

为 有 助 于 研究 这 些 试 验资 料 , 用 A、B、C 代表 母 本 植株 的 不 同性 状 , 父 本 植株 的 性 状 
以 a、b、c 表示 ,性 状 的 杂种 形式 则 以 Aa, Bb 和 Cc RA. 


试验 1 AB RRA 
A MÆ 


ab 父 本 
a Baie 
b 子叶 绿色 


受精 种 子 像 母 本 ,看 起 来 是 圆 和 黄色 。 从 它们 长 成 的 植株 产生 4 种 种 子 ,这 些 不 同 
的 种 子 常常 出 现在 一 个 豆荚 里 面 。 总 计 ,15 株 结 了 556 粒 种 子 , 其 中 有 : 

315 粒 圆 形 和 黄色 ;101 粒 皱 缩 和 黄色 ;108 粒 圆 形 和 绿色 ;32 粒 皱 缩 和 绿色 。 

下 一 年 把 它们 全 部 种 下 。 圆 形 黄色 种 子 中 有 11 粒 没 有 长 成 植株 、 有 3 株 没 有 结 种 
Fo SARA: 


38 株 圆 形 黄色 的 种 子 HH AB 
65 株 圆 形 黄色 和 绿色 的 种 子 e. ABb 
60 株 圆 形 黄色 和 皱 缩 黄色 的 种 子 e AaB 
138 株 圆 形 黄色 和 绿色 ,和 皱 缩 黄色 和 绿色 种 子 ……… AaBb 
从 皱 缩 黄 色 种 子 长 成 的 96 株 植 株 , 所 结 种 子 的 情况 如 下 : 
28 株 只 有 人 皱 缩 黄色 和 种子: aB 
68 株 皱 缩 黄色 和 绿色 种 子 - eee aBb 
从 108 粒 圆 形 绿色 种 子 长 出 的 102 植株 中 ,所 结 种 子 情况 为 : 
35 EK FL BD SERRE een MM e» nis'osasessse- Ab 
67 株 圆 形 和 皱 缩 绿 色 种 子 - FSK ves essseseser Aah 


皱 缩 绿 色 种 子 长 出 30 个 植株 ,它们 所 结 的 种 子 性 状 都 一 样 ,保持 了 稳定 的 ab. 
因而 ,看 来 杂种 后 代 有 9 种 不 同 的 形式 ,其 中 有 些 数目 很 不 相等 。 当 我 们 把 它们 合 
在 一 起 并 加 以 整理 后 发 现 : 


38 株 为 AB 符号 ; 65 BRO ABb 符号 ; 
35 株 为 Ab 符号 ; 68 株 为 aBb 符号 : 
28 株 为 aB 符号 ; 60 株 为 AaB 符号 ; 
30 株 为 ab 符号 ; 67 株 为 Aab 符号 ; 


138 株 为 AaBb 符号 。 
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全 部 类 型 可 以 分 为 3 个 主要 的 不 同 组 。 第 一 组 包括 符号 AB、Ab、aB 和 ab 的 植株 ， 
它们 只 具有 稳定 的 性 状 并 在 下 一 代 中 不 再 有 变异 。 这 些 类 型 每 一 个 都 代表 平均 出 现 33 
次 。 第 二 组 包括 符号 ABb、aBb、AaB、Aab 的 植株 ,这 些 植 株 一 个 性 状 是 稳定 的 , 另 一 个 
性 状 是 杂种 的 ,并 在 下 一 代 中 只 有 杂种 性 状 有 变化 。 每 一 种 植株 平均 各 出 现 65 次 。 
AaBb 类 型 发 生 138 次 , 它 的 两 个 性 状 都 是 杂种 形式 ,其 行为 同 产生 它们 的 杂种 完全 相同 。 

如 把 这 三 组 类 型 出 现 的 数字 作 一 比较 ,1.2.4 的 比例 就 非常 清楚 。33、65、138 的 数 
字 非 常 接近 于 33.66.132 的 比例 数字 。 

因此 ,发 育 系 列 包 括 9 组 ,其 中 有 4 组 仅 出 现 一 次 , 且 两 个 性 状 都 是 稳定 的 ;AB、ab 
类 型 像 它们 的 亲本 类 型 ;其 他 两 种 为 Aa, B, b 结合 性 状 之 间 的 组 合 , 这 些 组 合 也 可 能 是 
稳定 的 。 有 4 组 经 常 出 现 两 次 ,一 个 性 状 是 稳定 的 , 另 一 个 是 杂种 的 。 有 一 组 出 现 4 次 , 且 
两 个 性 状 都 是 杂种 的 。 因 此 ,杂种 后 代 如 果 结 合 了 两 种 可 区 分 的 性 状 , 可 用 以 下 公式 表示 : 

AB 十 Ab 十 aB 十 ab 十 2ABb 十 2aBb 十 2AaB 十 2Aab 十 4AaBb 

这 个 公式 无 可 争辩 地 是 一 个 组 合 系列 ,其 中 把 A 和 a 的 性 状 、.B A b 的 性 状 这 两 个 

公式 结合 在 一 起 。 把 这 两 个 公式 结合 起 来 我 们 就 得 到 系列 中 所 有 各 组 的 全 部 数字 : 


A+2Aa+a 
B+ 2Bb+b 
试验 2 ABC 母 本 abc 父 本 
A [NX a "HD 
B 子叶 黄色 b 子叶 绿色 
C 种 皮 灰 褐色 c 种 皮 白 色 


本 试验 严格 按照 上 述 试验 的 相同 方式 进行 。 在 全 部 试验 中 要 求 付 出 最 多 的 时 间 并 
与 困难 周旋 。 从 24 个 杂种 总 共 得 到 了 687 粒 种 子 , 这 些 种 子 或 为 带 斑点 的 灰 褐 色 或 灰 
绿色 、 圆 或 皱 缩 。 下 年 有 639 株 结实 ,进一步 研究 说 明了 它们 中 间 有 : 


8 株 ABC 22 株 ABCc 45 株 ABbCc 
14 fk ABc 17 fk AbCc 36 株 aBbCc 
9 FK AbC 25 Bk aBCc 38 FK AaBCc 
11 £& Abc 20 #k abCc 40 株 AabCc 
8 FK aBC 15 Fk ABbC 49 株 AaBbC 
10 # aBc 18 £& ABbc 48 Fk AaBbc 
10 #k abC 19 #k aBbC 
7 株 abc 24 EK aBbc 
14 £k AaBC 78 株 AaBbCc 
18 £& AaBc 
20 株 AabC 
16 #k Aabe 


整个 式 子 包 括 27 项 。 其 中 8 项 所 有 人 性状 都 是 稳定 的 ,每 项 平均 出 现 10 次 ;12 项 有 
两 个 性 状 是 稳定 的 ,第 三 个 性 状 是 杂种 的 ,每 项 平均 出 现 19 次 ;6 项 有 一 个 性 状 是 稳定 
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的 , 另 两 个 性 状 是 杂种 的 ,每 项 平均 出 现 43 次 ;有 一 个 类 型 出 现 78 次 且 所 有 性 状 都 是 杂 
种 的 。10、19、43、78 的 比例 是 如 此 接近 于 10,20,40,80 3X, 1,2,4,8 的 比例 ,致使 后 者 比 
例 可 毫 无 疑问 地 代表 它 真 正 的 数值 。 

这 样 , 当 原始 亲本 有 3 个 性 状 不 同时 ,杂种 的 发 展 可 按 下 述 式 子 进行 : 

ABC-+ ABc-+ AbC+ Abe+ aBC+ aBc+abC+ abe+2ABCc 
-2AbCc--2aBCc-- 2abCc+ 2ABbC+ 2ABbc--2aBbC 

| 2aBbe +2 AaBC-+ 2AaBc-- 2AabC+ 2Aabc--4ABbCc 

T 4aBbCc+ 4AaBCc+4AabCc+ 4 AaBbC + 4AaBbe + 8 AaBbCc 

这 也 是 一 个 组 合 系 列 , 在 这 个 系列 中 把 A 和 a、B 和 b、C 和 c 的 式 子 结合 在 一 起 ,其 
ARK: 

A 十 2Aa 十 a 
B+2Bb+b 
C+2Ce+e 

这 个 式 子 可 得 出 系列 的 全 部 类 别 。 其 中 产生 的 稳定 组 合同 性 状 A、B、C、a、b、c 之 间 
各 种 可 能 的 组 合 都 是 符合 的 ;这 中 间 有 两 类 ABC 和 abc 同 两 个 原 有 的 亲本 原 种 相似 。 

此 外 ,用 少数 试验 植株 作 了 进一步 的 试验 ,把 剩 下 的 其 余 性 状 两 个 一 起 ,3 个 一 起 地 
结合 成 杂种 ,全 都 得 到 了 大 致 相 同 的 结果 。 因 此 , 毫 无 疑问 ,对 试验 所 包括 的 全 部 性 状 来 
说 ,可 应 用 的 原理 就 是 由 几 个 主要 不 同 的 性 状 结合 成 的 杂种 后 代 , 表 现在 组 合 系 列 的 各 
项 ,这 里 面 把 每 对 可 区 分 的 性 状 都 合并 到 一 起 。 同 时 证 明 , 每 对 不 同性 状 在 杂种 结合 中 
的 关系 , 同 两 个 最 初 的 亲本 原 种 在 其 他 方面 的 差异 是 独立 无 关 的 。 

BELA n 代表 两 个 原 种 的 可 区 分 性 状 的 数目 ,3" 就 得 出 组 合 系列 的 项 数 ,4" 为 属于 这 
个 系列 的 个 体 数 ,而 2" 则 为 保持 稳定 的 组 合 数 。 因 而 ,假如 原 种 有 4 个 性 状 不 同 ,这 系列 
就 具有 3' —81 4-26 3], 4* —256 个 个 体 和 2* — 16 个 稳定 的 类 型 ;或 者 , 换 一 种 说 法 ,每 
256 个 杂种 后 代 , 有 81 个 不 同 组 合 , 其 中 16 个 是 稳定 的 。 

在 豌豆 中 ,用 重复 杂交 的 方法 实际 上 已 经 得 到 了 上 述 7 个 可 区 分 性 状 可 能 结合 的 全 
部 稳定 的 组 合 。 其 数字 是 2' 一 128。 由 此 得 到 证 明 ,按照 (数学 的 ?组合 定律 ,可 能 推算 的 
所 有 组 合 , 通 过 反复 人 工 授精 ,可 以 得 到 在 一 群 植物 的 几 个 品种 中 出 现 的 稳定 性 状 。 

有 关 杂 种 的 开花 期 ,试验 尚未 结束 。 但 已 经 可 以 说 ,杂种 开花 时 间 几 乎 正好 在 母 本 
和 父 本 之 间 ,而 且 , 杂 种 在 这 个 性 状 方面 的 结构 ,大 体 上 是 遵循 在 其 他 性 状 方面 所 确定 的 
规律 。 选 用 这 类 试验 的 类 型 ,彼此 间 在 开花 中 期 方面 的 差别 ,至 少 需 要 20 天 ,而 且 , 播 种 
时 所 有 播种 深度 必须 一 致 , 以 使 它们 能 同时 发 芽 。 还 有 ,在 整个 开花 期 ,必须 考 虚 到 更 重 
要 的 温度 变化 和 由 此 引起 花期 的 部 分 提早 或 推迟 。 显 然 , 这 个 试验 面临 着 许多 需要 克服 
的 困难 ,并 需要 巨大 的 注意 力 。 

假如 我 们 打算 用 一 种 简单 的 方式 来 整理 所 得 到 的 结果 ,我 们 发 现 那些 在 试验 材料 中 
易于 肯定 地 识别 的 可 区 分 性 状 , 在 它们 的 杂种 相互 关系 中 ,全 部 行为 都 精确 相似 。 每 一 
对 可 区 分 性 状 的 杂种 后 代 , 有 一 半 仍 然 是 杂种 ,而 另 一 半 则 是 稳定 的 ,其 中 母 本 和 父 本 性 
状 的 比例 相等 。 假 如 通过 异 花 受精 把 几 个 可 区 分 的 性 状 结合 在 一 个 杂种 里 面 ,所 产生 的 后 
代 就 得 到 一 个 组 合 系 列 的 各 项 ,这 个 组 合 系 列 是 把 每 一 对 可 区 分 性 状 的 组 合 系 列 合 到 一 起 。 
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用 作 试 验 的 全 部 性 状 , 其 表现 行为 整齐 一 致 ,这 使 我 们 得 以 充分 证 实 接受 以 下 的 原 
则 是 正确 的 , 即 有 些 其 他 性 状 在 植物 中 不 是 表现 得 那么 界限 分 明 , 因 而 不 能 在 各 个 试验 
中 把 它们 包括 进去 ,但 也 存在 着 类 似 的 关系 。 用 长 度 不 同 的 花梗 进行 的 一 次 试验 ,总 的 
来 说 ,结果 是 相当 令 人 满意 的 ,虽然 在 类 型 的 区 分 和 系列 的 排列 方面 , 它 不 可 能 做 到 像 准 
确 试验 所 必 不 可 缺 的 那样 肯定 。 


杂种 的 生殖 细胞 


上 述 试验 结果 导致 进一步 试验 ,试验 结果 看 来 适合 于 对 杂种 的 卵 和 花粉 细胞 的 成 分 
作出 一 些 结论 。 桩 豆 方面 所 提供 的 一 条 重要 线索 是 在 杂种 后 代 中 间 出 现 的 稳定 类 型 。 
同样 地 ,在 相连 性 状 的 全 部 组 合 中 也 发 生 这 种 情况 。 单 凭 经 验 来 说 ,我 们 发 现 每 种 情况 
下 皆 可 证 实 , 只 有 当 卵 细胞 和 受精 花粉 具有 相同 性 状 时 ,才能 产生 稳定 的 后 代 , 因 而 卵 细 
胞 和 授精 花粉 这 二 者 都 具有 创造 十 分 相似 的 个 体 的 材料 ,其 情况 犹如 纯 种 的 正常 受精 一 
样 。 因 此 我 们 必须 肯定 地 认为 , 当 杂 种 植株 产生 稳定 类 型 时 ,必然 有 恰恰 相似 的 因素 在 
起 作用 。 既 然 一 个 植株 ,其 或 一 个 植株 的 一 朱 花 产生 出 各 种 稳定 的 类 型 ,那么 看 来 得 出 
下 面 的 结论 是 合乎 逻辑 的 , 即 杂 种 的 子 房 虹 形成 许多 种 卵细胞 ,而 花药 中 形成 许多 种 花 
粉 细胞 ,其 情况 如 同 有 可 能 的 稳定 组 合 类 型 一 般 , 并 且 这 些 卵 和 花粉 细胞 的 内 部 组 成 同 
各 个 类 型 的 卵 和 花粉 细胞 是 一 致 的 。 

事实 上 ,有 可 能 从 理论 上 证 明 , 这 个 假设 完全 是 以 说 明 各 代 杂 种 的 发 育 情 况 , 只 要 我 
们 同时 假定 杂种 所 形成 的 各 种 卵 和 花粉 细胞 ,其 平均 数目 相等 。 

为 了 用 试验 证 明 这 些 假设 ,设计 了 以 下 试验 。 通 过 受精 把 两 种 在 种 子 形 状 和 子叶 颜 
色 方 面 不 同 而 稳定 的 类 型 结合 起 来 。 

试 以 A、B、a、b 再 次 代表 可 区 分 的 性 状 ,我 们 就 有 : 


把 这 种 人 工 授 精 的 种 子 同 两 个 亲本 原 种 各 取 几 粒 种 子 一 起 种 下 ,并 取样 生长 最 健壮 
的 植株 作 正 反 交 。 受 精 情况 如 下 :Q@ 用 AB 花粉 给 杂种 受精 :@ 用 ab 花粉 给 杂种 受精 ; 
© 用 杂种 的 花粉 给 AB. 受精 ;@ 用 杂种 的 花粉 给 ab 受精 。 

这 四 项 试验 ,每 项 试验 3 个 植株 上 的 全 部 花 尖 都 受 了 精 。 如 上 述 理论 是 正确 的 话 ， 
杂种 必定 产生 AB, Ab, aB, ab 类 型 的 卵 和 花粉 细胞 ,其 结合 情况 如 下 :@ 卵细胞 AB. 
Ab.aB.ab 和 花粉 细胞 AB;@ 卵细胞 AB. Ab.aB.ab 和 花粉 细胞 abs@ 卵细胞 AB RUE 
粉 细胞 AB.Ab.aB.ab;CD 卵细胞 ab 和 花粉 细胞 AB. Ab.aB.ab. 

以 上 各 项 试验 只 能 产生 以 下 类 型 :D AB, ABb, AaB, AaBb;@ AaBb, Aab,aBb.ab; 
@ AB,ABb,AaB,AaBb;@ AaBb,Aab.aBb.ab. 

此 外 ,如 果 所 产生 的 杂种 的 卵 和 花粉 细胞 的 几 种 类 型 ,其 数目 平均 相等 ,那么 在 每 项 
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试验 的 上 述 4 种 组 合 应 当 彼此 间 比 例 相 同 。 但 不 能 指望 这 种 数字 关系 完全 相符 ,这 是 因 
为 每 一 次 受精 ,即使 在 正常 情况 下 总 有 一 些 卵 细胞 不 能 发 育 , 或 以 后 死亡 ,而 且 有 许多 即 
使 发 育 良 好 的 种 子 播种 时 却 不 能 发 芽 。 上 述 假设 还 受到 以 下 方面 的 限制 , 即 尽管 它 要 求 
产生 同等 数目 的 各 种 卵 和 花粉 细胞 ,但 它 并 不 要 求 每 一 个 杂种 在 数学 上 准确 无 误 。 

第 一 和 第 二 项 试验 的 主要 目的 为 证 明 杂 种 卵细胞 的 组 成 ,而 第 三 和 第 四 项 试验 则 是 
确定 花粉 细胞 的 组 成 ,如 上 述 证 明 所 示 , 第 一 和 第 三 项 试验 同 第 二 和 第 四 项 试验 应 当 刚 
好 产生 同样 的 组 合 , 而 且 即 使 在 下 一 年 ,在 人 工 授 精 种 子 的 形状 和 颜色 方面 ,应 当 部 分 地 
看 出 这 个 结果 。 在 第 一 和 第 三 项 试验 ,种 子 形状 和 颜色 的 显 性 性 状 A 和 B, 在 每 个 组 合 
中 都 出 现 , 且 部 分 是 稳定 的 ,部 分 与 隐 性 性 状 a 和 bb 成 杂种 结合 ,为 此 ,最 性 性 状 必定 把 
它们 的 特点 印 刻 在 全 部 种 子 上 。 因 此 ,如 果 这 个 理论 证 明 是 正确 的 话 , 全 部 种 子 应 当 是 
圆 和 黄 的 。 另 一 方面 ,在 第 二 和 第 四 项 试验 ,一 种 组 合 在 种 子 形状 和 颜色 方面 都 是 杂种 ， 
因而 种 子 是 圆 和 黄 的 ; 另 一 种 组 合 种 子 形状 是 杂种 ,但 颜色 是 稳定 的 隐 性 性 状 , 所 以 种 子 
是 圆 和 绿 的 ;第 三 种 组 合 种 子 形状 的 隐 性 性 状 是 稳定 的 ,但 颜色 是 杂种 的 ,其 结果 种 子 是 
皱 缩 和 黄 的 ;第 四 种 组 合 种 子 的 两 个 隐 性 性 状 都 是 稳定 的 ,因而 种 子 是 皱 缩 和 绿 的 。 这 
FÉ ,在 这 两 项 试验 中 都 可 以 指望 有 4 种 种 子 , 即 圆 和 黄 、 圆 和 绿 . 皱 和 黄 、 皱 和 绿 。 

收获 结果 同 预期 情况 完全 相符 。 所 得 结果 如 下 : 

第 一 项 试验 ,98 粒 都 是 圆 . 黄 种子; 
第 二 项 试验 ,94 粒 都 是 圆 .黄种 子 ; 
第 三 项 试验 ,31 粒 圆 和 黄 、26 粒 圆 和 绿 、27 HL EA BE .26 粒 皱 和 绿 的 种 子 ; 
第 四 项 试验 ,24 粒 圆 和 黄 、25 粒 圆 和 绿 、22 粒 皱 和 黄 .26 粒 和 皱 和 黄 的 种 子 。 

现 不 再 对 试验 取得 成 功 有 任何 怀疑 ;下 一 代 必 能 提供 最 终 的 证 据 。 从 播 下 的 种 子 

中 ,第 一 项 试验 得 90 株 , 第 三 项 试验 得 87 株 。 所 结 种 子 情况 如 下 : 


圆 黄 的 种 子 AB 
贺 黄 和 绿 的 种 子 ABb 
贺 和 皱 黄 的 种 子 AaB 
圆 和 和 皱 . 绿 和 黄 的 种 子 AaBb 


23 


25 


第 二 和 第 四 项 试验 中 圆 和 黄 的 种 子 产生 具有 圆 和 人 皱 、 黄 和 绿色 种 子 AaBb 的 植株 ;从 
圆 绿 种 子 中 ,产生 具有 圆 和 和 皱 绿 种 子 Aab 的 植株 ; 皱 黄种 子 产 后 皱 黄 和 绿色 种 子 aBb 的 
植株 ;从 皱 绿 种 子 长 成 的 植株 ,只 产生 皱 绿 种子 ab. 

虽然 这 两 项 试验 都 有 一 些 种 子 不 能 发 芽 , 但 并 不 影响 上 年 取得 的 结果 ,因为 每 一 种 种 
子 所 产生 的 植株 ,就 它们 的 种 子 来 说 ,彼此 相似 ,而 与 其 他 植株 不 同 。 因 此 ,所 得 结果 如 下 : 


RA AaBb 类 型 
株 为 Aab 类 型 
株 为 aBb 类 型 
株 为 ab 类 型 


26 
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因此 ,在 全 部 试验 中 ,出现 了 所 提出 理论 要 求 的 所 有 类 型 , 且 数 目 几 乎 相等 。 

在 另 一 项 试验 中 ,进一步 试验 了 花色 和 茎 长 的 性 状 , 假 车 以 上 理论 是 正确 的 话 , 选 择 
进行 到 试验 第 三 年 ,每 一 个 性 状 应 该 出 现在 全 部 植株 的 一 半 。 试 以 A、B、a.b 再 次 代表 各 
种 性 状 。 

A KAE: B Køl; a BH; b 短 轴 。 

类 型 Ab 为 ab 所 受精 ,产生 杂种 Aab。 此 外 ,aB 也 为 ab 受精 ,而 产生 杂种 aBb。 型 
年 ,为 进一步 受精 ,Aab 杂种 用 作 母 本 ,而 杂种 aBb 用 作 父 本 : 

母 本 Aab, 可 能 的 卵细胞 Ab、ab; 

父 本 aBb, 花粉 细胞 aB.ab. 

卵 和 花粉 细胞 间 受 精 可 能 产生 4 种 组 合 , 即 AaBb 二 aBb 十 Aab 十 ab 

由 此 看 出 , 按 上 述 理论 ,在 试验 的 第 三 年 ,全 部 植株 情况 如 下 : 

半数 应 为 紫红 色 花 (Aa) ,第 1.3 组 ; 

半数 应 为 白花 (a) ,第 2.4 组 ; 

半数 应 为 长 轴 (Bb) ,第 1. 2 组; 

半数 应 为 短 轴 (b) ,第 3、4 组 。 

从 第 二 年 的 45 次 受精 产生 了 187 粒 种 子 , 其 中 只 有 166 粒 种 子 在 第 三 年 长 到 开花 
期 。 其 中 各 组 出 现 的 数目 如 下 : 


由 此 出 现 了 : 
85 株 紫 红色 花 (Aa);81 株 白 花 (a);87 FK IE ZECBbO ;79 REIC). 
因此 ,所 提出 的 理论 在 这 个 试验 里 同样 令 人 满意 地 得 到 了 证 实 。 
在 豆 莱 形 状 、 豆 莱 颜 色 和 花 的 位 置 等 性 状 方面 ,也 作 了 小 规模 的 试验 ,所 得 结果 完全 
相符 。 由 可 区 分 性 状 联合 成 全 部 可 能 的 组 合 ,都 充分 地 表现 出 来 ,并 且 数 目 基本 相等 。 
因而 ,通过 试验 证 实 了 这 样 一 种 理论 , 即 吏 豆 杂 种 所 形成 的 卵 和 花粉 细胞 ,在 它们 的 
组 成 方面 ,数目 相等 地 代表 着 受精 中 性 状 联合 而 组 成 的 全 部 稳定 的 类 型 。 
杂种 后 代 中 各 种 类 型 的 差异 以 及 观察 到 它们 在 数目 上 的 相应 比例 ,可 以 在 以 上 提出 
的 原理 中 找到 充分 的 解释 。 每 一 对 可 区 分 性 状 的 展开 系列 可 提供 这 方面 最 简单 的 例子 。 
这 个 系列 用 A 十 2Aa 十 a 式 子 表 示 。 其 中 A 和 a 指 具有 稳定 的 可 区 分 性 状 的 类 型 ,而 Aa 
为 这 两 者 的 杂种 类 型 。 它 把 4 个 个 体 分 成 3 个 不 同 的 组 别 。 产 生 这 种 结果 时 ,A 和 a 类 
型 的 花粉 和 卵细胞 均等 参与 受精 ;因此 每 一 类 型 发 生 两 次 ,而 形成 4 个 个 体 。 这 样 参与 
受精 的 是 : 
花粉 细胞 ”A 十 A 二 a 二 a 
卵细胞 ”A 十 A 十 a 十 a 
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因此 ,两 种 花粉 中 哪 一 种 花粉 同 每 一 个 个 别 的 卵细胞 相 结 合 ,纯粹 是 一 种 机 会 而 已 。 
然而 ,根据 概率 定律 , 按 许多 情况 的 平均 来 看 ,经 常会 发 生 的 情况 是 每 一 种 花粉 类 型 A 和 
a 同 每 一 个 卵细胞 类 型 A 和 a 的 结合 往往 机 会 等 同 ,因此 ,两 个 花粉 细胞 A 之 一 在 受精 
rp Ki [8] BE t BRL A 相遇 ,而 另 一 个 则 同一 卵细胞 a 相遇 ;同样 地 ,一 个 花粉 细胞 a 将 同一 个 
卵细胞 A 结合 ,而 另 一 个 与 卵细胞 a 结合 。 
A X a 
卵细胞 A A a a 


花粉 细胞 
设 以 相 结 合 的 卵 和 花粉 细胞 的 符号 以 分 数 的 形式 表示 ,把 花粉 细胞 放 在 线 上 , 卵 细 
胞 在 线 下 ,就 可 以 弄 清 楚 受 精 的 结果 。 这 样 我 们 可 写成 : 


A 
A 


第 一 和 第 四 项 , 卵 和 花粉 细胞 为 相同 种 类 ,因而 它们 相 结 合 的 产物 必然 是 稳定 的 , 即 
A 和 a; 男 一 方面 ,第 二 和 第 三 项 又 产生 原 种 的 两 个 可 区 分 性 状 的 结合 ,因此 ,由 这 些 受 精 
所 产生 的 类 型 与 原 种 所 产生 的 杂种 类 型 相同 。 因 而 这 就 发 生 一 种 重复 杂交 。 这 说 明了 
一 个 惊人 的 事实 , 即 杂 种 除了 产生 两 个 亲本 类 型 外 ,还 能 够 产生 同 它 本 身 相 像 的 后 代 : 


Aza 
"A 
两 者 都 得 到 同样 的 结合 Aa, 这 在 前 面 已 经 提 到 ,花粉 或 卵细胞 属于 这 两 个 性 状 中 的 哪 一 


个 性 状 , 对 受精 的 结果 不 会 带 来 差异 。 因 而 我 们 可 以 写成 : 


A,A a We 
AU a A a Atata 


这 个 式 子 代表 当 两 个 可 区 分 性 状 在 杂种 中 结合 时 ,其 自 花 受精 的 平均 结果 。 但 是 ， 
个 别 的 花 条 和 个 别 的 个 体 , 这 一 系列 类 型 所 产生 的 比例 可 能 有 明显 的 变动 。 除 了 在 事实 
上 只 能 把 种 子 器 官 中 发 生 的 两 种 卵细胞 的 数目 ,看 做 是 平均 相等 外 ,究竟 两 种 花粉 中 哪 
一 种 花粉 同 每 一 个 个 别 的 卵细胞 受精 , 却 仍然 是 一 种 纯粹 的 机 会 。 为 此 ,个 别 的 数值 必 
然 有 所 起 伏 , 甚 至 有 可 能 出 现 极 端的 例子 ,这 在 以 上 有 关 种 子 形状 和 子叶 颜色 的 试验 方 
面 已 经 谈 到 过 。 数 目的 真正 比例 ,只 能 通过 从 尽 可 能 多 的 单个 数值 的 总 和 中 平均 推算 出 
来 ;数目 越 多 , 越 能 消除 单纯 的 机 会 效应 。 

由 两 种 可 区 分 性 状 结合 的 杂种 ,其 展开 系列 在 16 个 个 体 中 有 9 个 不 同 的 类 型 , 即 : 

AB 十 Ab 十 aB+ab 十 2ABb 十 2aBb 十 2AaB 十 2Aah 十 4AaBb i 

在 原 种 的 可 区 分 性 状 Aa 和 Bb 之 间 ,可 能 有 4 种 稳定 的 组 合 , 因 而 杂种 就 产生 相应 
的 4 种 卵 和 花粉 细胞 AB、Ab、aB、ab。 每 一 种 在 受精 中 平均 出 现 4 次 ,因为 此 系列 包括 
16 个 个 体 。 而 受精 的 参与 者 是 : 

花粉 细胞 AB-- AB-- AB-- AB 

十 Ab 十 Ab 十 Ab 十 Ab 

十 aB 十 aB 十 aB 十 aB 

十 ab 十 ab 十 ab 十 ab 
卵细胞 AB 十 AB 十 AB 十 AB 


A a a 
EE 4. 
j a Ate 
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十 Ab 十 Ab 十 Ab 十 Ab 
十 aB 十 aB 十 aB 十 aB 
十 ab 十 ab 十 ab 十 ab 
在 受精 过 程 中 每 一 种 花粉 总 是 以 平均 相等 的 机 会 同 每 一 种 卵细胞 结合 ,因此 4 个 花 
粉 细胞 AB 的 每 一 个 ,都 有 一 次 机 会 同 卵 细胞 的 各 种 类 型 AB、Ab、aB、ab 中 间 的 一 个 相 
结合 。 其 余 的 几 种 花粉 细胞 Ab, aB ab 也 以 完全 相同 的 方式 同 所 有 其 他 的 卵细胞 相 结 
合 。 因 而 ,我 们 得 到 : 


aB, aB, ab , ab , ab ,ab 
+35 ab’ AB’ Ab’ aB ' ab 
或 AB+ ABb+ AaB-- AaBb+ ABb+ Ab+ AaBb+ Aab+ AaB+ AaBb 


+aB+aBb+ AaBb+ Aab+aBb+ ab=AB+Ab+aB+ab+2ABb 
+ 2aBb+ 2AaB+ 2Aab+4AaBb 

当 3 种 可 区 分 性 状 结合 在 杂种 中 时 ,其 杂种 的 发 展 系 列 也 按 此 完全 相同 的 方式 表示 
之 。 杂 种 形成 8 种 不 同 的 卵 和 花粉 细胞 ABC、ABc、AbC、Abc、aBC、aBc、abC、abc, 而 且 
每 种 花粉 再 次 平均 地 使 自己 同 每 一 种 卵细胞 结合 一 次 。 

因此 ,控制 杂种 发 育 的 不 同性 状 的 组 合 规律 ,可 以 在 所 阐明 的 原理 中 找到 根据 和 解 
释 , 即 杂种 所 产生 的 卵细胞 和 花粉 细胞 ,以 相等 数目 代表 着 受精 中 性 状 结合 所 产生 的 全 
部 稳定 的 类 型 。 
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A 谈 家 桢 (1909 一 2008) ,我 国 现代 遗传 学 葛 基 人 ,杰出 的 科学 家 和 教育 家 。 图 为 谈 家 桢 在 科研 与 
教学 时 的 照片 。 


自 1900 年 孟 德 汞 定律 被 欧洲 三 位 科学 家 重新 发 
现 后 * 帮 诞生 了 现代 意义 上 的 和 遗传 学 ， 则 后 矶 经 细胞 
相传 学 `\ 微 生物 遗传 学 、 分 于 遗传 学 等 不 同 的 发 展 借 
i ,其 发 展 极为 迅猛 ,至 今 方 兴 来 艾 。 


孟 德 尔 所 在 的 修道 院 


及 细胞 的 化 学 成 分 


约翰 。 米 会 尔 (F. Miescher)® 
(1871 年 ) 


直到 自前 为 止 , 脓 化 学 几乎 完全 是 从 病理 学 的 角度 来 研究 的 。 最 近 也 利用 脓 来 研究 
原生 质 特 性 。 这 个 材料 是 不 完整 的 ,而 且 使 用 必须 小 心 , 但 它 是 唯一 容易 得 到 的 材料 ,为 
此 ,作为 一 个 起 点 , 它 是 合适 的 。 

由 图 宾 根 外 科 医 院 供 给 研究 材料 。 从 包扎 伤口 的 敷料 上 收集 脓 液 ,并 立即 使 用 。 上 废 
弃 那 些 从 外 形 和 气味 说 明 已 进一步 解体 的 材料 。 我 所 处 理 的 材料 在 数量 上 常 有 变动 ,但 
这 种 变动 很 少 超过 两 准 司 重 , 常 常 是 略 有 变动 。 

显然 ,我 没有 用 生理 上 新 鲜 的 ,也 就 是 说 活 的 脓 细 胞 。 因 此 ,本 人 的 试验 结果 需要 进 
行 专门 的 观察 予以 校正 。 

本 研究 首先 迫切 要 求 把 细胞 从 血清 中 分 离 出 来 。 通 过 过 滤 常 得 到 稍微 清洁 的 血清 ， 
但 通常 这 只 是 赠品 的 一 部 分 , 盐 溶 液 沉降 用 在 血球 上 卓有成效 ,但 此 处 未 见 成 功 ,因为 整 
个 细胞 团 膨 胀 成 发 黏 的 东西 ,即使 变换 各 种 浓度 也 是 这 样 。 为 此 ,我 改 用 了 其 他 的 盐 洲 


© RÄ F. Miescher. On the chemical composition of pus cells. Great Experiments in Biology, 1957. 233 
239. 

Q HR. KAR Cohan Friedrich Miescher, 1844-1895) ,瑞士 生物 学 家 。 他 通过 对 路 细胞 的 分 析 发 现 了 一 种 
含 磷 量 极 高 .还 含有 氨 和 硫 的 成 分 ,这 种 成 分 来 自 细 胞 核 。 米 舍 尔 把 它 命 名 为 核 素 (nuclein) ,后 来 被 称 为 脱氧 核糖 核 
酸 (DNA)。 他 认识 到 核 素 可 能 在 遗传 信息 的 传递 中 起 重要 作用 。 为 证 明 自 己 的 看 法 ,他 进行 了 大 重 实验 , 遗 乱 的 是 
未 能 获得 理想 证 据 。 但 为 后 人 (O. T. Avery) 证 明 DNA 是 传递 遗传 信息 的 载体 铺 平 了 道路 。 
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液 。 经 过 试用 各 种 碱 盐 和 碱 面 ,最 后 确定 了 一 种 混合 物 :一 份 Glauber +h Oii RR WO Mu PYA 
液 和 九 份 水 。 用 这 种 溶液 冲洗 级 有 脓 液 的 数 料 ,这 样 在 清晰 过 滤 的 脓 血 浆 中 不 产生 一 点 
混浊 。 用 亚麻 布 过 滤液 体 以 除去 棉花 纤维 。 大 多 数 细胞 很 快 地 从 这 个 液体 沉淀 出 来 , 即 
常常 在 一 两 个 小 时 以 后 ,能 从 浆 状 沉淀 物 中 撤 出 一 种 混浊 液 。 通 常 在 一 天 内 反复 冲洗 两 
三 次 。 通 过 过 滤 把 大 多 数 冲 洗 液 从 腑 细胞 黏液 中 除 掉 。 所 得 到 的 细胞 在 显微镜 下 的 样 
子 为 球形 , 略 膨胀 训 起 , 色 了 暗淡 .好 的 材料 没有 一 点 解体 的 迹象 。 


核 和 核 素 


像 现 在 这 样 具有 纯 细胞 的 材料 ,特别 需要 解决 细胞 核 的 化 学 成 分 问题 。 我 在 别处 提 
到 ,用 很 稀 的 苏打 (碳酸 钠 ) 溶 液 提取 细胞 时 ,人 们 可 以 在 其 他 东西 中 得 到 一 种 溶液 加 酸 
沉淀 的 物质 ,这 种 物质 既 不 溶 于 过 量 的 酸 ,也 不 溶 于 盐 , 但 加 上 微量 的 苟 性 碱 或 碳酸 碱 ， 
它 就 溢 化 了 。 同 已 知 的 组 织 化 学 事实 相符 ,这 一 材料 非常 可 能 是 细胞 核 。 然 而 ,我 用 稀 
灵 的 酸 想 令 人 满意 地 把 它 从 联结 在 一 起 的 蛋白 质 里 分 高 出 来 . 却 未 获 成 功 。 仍 有 难以 党 
握 的 不 能 过 滤 的 混浊 度 。 所 以 我 试图 把 细胞 核 本 身分 离 出 来 。 

为 此 ,我 首先 使 用 了 很 称 的 盐酸 ,延长 其 作用 时 期 以 溶解 原生 质 , 留 下 裸露 核 ,但 结 
果 不 完全 ,处 理 数 天 后 ,有 些 核 几乎 总 是 被 分 离 出 来 ,有 时 数目 还 不 少 :但 多 数 情况 下 -- 
些 原生 质 顽 固 地 同 核 烙 在 一 起 ,即使 更 换 液体 6 一 10 Dic. Jie Un C s if ELE FLUR c — jt 
白质 。 因 此 ,没有 溶解 的 原生 质 残 余 物 沉淀 是 不 完整 的 , 旦 过 滤 完 长 费时 ,醋酸 的 结果 其 
至 更 差 。 

用 一 种 更 机 械 的 方法 ,以 稀 盐 酸 处 理 细胞 数 周 (严冬 条 件 下 ) ,得 到 了 少量 核 。 我 用 
乙 配 和 水 长 时 间 有 力 地 摇晃 这 些 没有 溶解 的 残余 物 。 细 胞 团 仍然 含有 在 两 个 液体 之 间 
界面 上 所 收集 到 的 原生 质 残 作物。 然而 ,过 一 段 时 间 在 水 层 底部 看 到 细 粉 末 沉 淀 。 可 用 
一 过 滤器 把 它 收 集 起 来 。 它 完全 是 纯 核 ,外 形 光 滑 , 含 有 物 均匀 一 致 ,县 明显 地 分 出 核 
仁 。 比 它们 原 有 体积 略 小 。 用 新 鲜 水 摇晃 ,可 从 和 镜 下 的 细胞 中 重新 取得 核 ,但 数量 总 基 
很 少 。 核 的 比重 高 于 原生 质 的 比重 ,可 依 此 作为 这 一 分 离 方 法 的 基础 。 

所 得 到 的 核 在 纯 水 中 完全 没有 改变 ,但 在 非常 稀 的 碱 液 中 就 变 得 膨胀 , 色 浅 。 核 仁 ， 
颜色 也 变 浅 , 看 不 清 。 添 加 酸 后 可 恢复 原来 的 结构 样子 。 核 在 NaCl 溶液 中 也 有 点 膨胀 ， 
碳 染 色 明 显 地 旦 黄色。 上 述 稀 苏打 溶液 从 核 中 茶 取 出 一 种 黄色 溶液 物质 , 当 它 被 稀释 的 
醋酸 或 盐酸 处 理 后 ,产生 出 不 溶 于 过 量 酸 的 入 毛 状 沉淀 物 。 这 些 沉淀 物 在 纯 水 中 丝毫 不 
脱 胀 ,但 如 在 煮沸 时 在 仍然 清洁 的 液体 中 加 一 点 点 苛 性 碱 或 碳酸 碱 以 及 普通 的 磷酸 氧 钠 
就 溶解 了 ,加 NaCI 则 不 溶解 。 加 硝酸 产生 黄 蛋 白 反应 ,尽管 仔细 漂洗 也 仍然 如 此 ;加 和 气 
氧化 钠 和 硫酸 铜 产 生 蓝 紫色 溶液 。 它 可 溶 于 强 盐酸 ,在 稀释 液 中 产生 的 沉 注 即使 加 大 其 
水 也 不 溶解 。 从 而 证 明 该 物质 本 身 与 蛋白 质 有 关 , 但 不 是 蛋白 质 的 一 个 成 员 。 除 在 中 性 
水 中 完全 不 膨胀 或 洲 解 外 ,总 的 说 来 同 艾 希 瓦 尔 德 (Eichwald) 的 黏 蛋 白 是 一 致 的 。 

可 以 在 滤器 上 得 到 这 样 一 种 物质 ,这 种 物质 即使 在 浓 苏打 溶液 中 也 不 溶解 。 用 酒精 
和 乙醚 干燥 后 , 它 像 一 棉 胶 似 的 薄片 从 滤器 上 项 出 。 在 显微镜 下 它 仍然 清楚 地 时 现 出 核 
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及 其 核 仁 的 轮廓 。 该 薄片 可 溶 于 浓 HC] 和 苛 性 碱 中 ,尽管 不 是 项 刻 发 生 , 但 另 一 方面 , 即 
使 把 它 放 在 一 个 密闭 的 玻璃 管 中 用 冰 醋 酸 加 热 到 140 7C 达 数 小 时 , 却 仍 然 无 变化 (与 角 蛋 
白 物 质 形成 对 照 )。 根 据 这 些 溶 解 特性 ,大 体 上 有 点 像 弹 性 物质 。 用 上 述 方法 得 到 了 少 
基 核 , 仅 满 足 于 上 述 少 数 反应 , 作 元 素 分 析 是 毫 无 问题 的 。 

所 以 ,我 抓 住 了 一 种 方法 ,这 种 方法 早 就 使 用 于 蛋白 化 学 , 即 含 有 胃 和 蛋白 酶 的 液体 ， 
对 蛋白 质 的 溶解 是 有 效 的 。 把 猪 胃 提取 液 每 一 升水 加 10 毫升 强 盐酸 过 滤 澄 清 。 在 40°C 
条 件 下 ,用 这 种 液体 直接 处 理 刚 漂洗 过 的 脓 细 胞 没有 得 到 令 人 满意 的 结果 。 多 数 材料 溶 
解 了 ,但 释放 出 一 定量 的 油 滴 , 这 可 能 是 卵 磷 脂 解 体 的 部 分 结果 ,这 使 得 未 溶解 的 残余 物 
其 浮 成 难以 过 滤 的 混浊 液 。 因 此 我 延长 用 温 酒 精 处 理 的 消化 时 间 , 通 常 为 3 一 4 倍 ,然后 
处 理 残 余 物 ,现在 已 差不多 没有 卵 磷 脂 了 ,在 37 一 45 人 条 件 下 消化 。 在 几 小 时 内 ,从 清净 
的 黄色 液体 中 分 离 出 细小 粉末 状 的 灰色 沉淀 。 这 肯定 是 一 个 完全 的 反应 。 消 化 18 一 24 
小 时 ,在 此 期 间 两 次 倒 出 和 更 换 液 体 、 第 二 次 提取 后 ,沉淀 物 在 数量 或 显 微 特性 方面 不 
再 有 变化 。 沉 淀 物 只 有 分 离 出 来 的 核 , 没 有 一 点 点 原生 质 残留 物 。 有 时 候 混 杂 几 个 细 
小 .中 等 折射 的 颗粒 ,但 多 数 颗粒 穿 过 滤器 被 洗 掉 。 如 酒精 提取 没有 用 尽 , 会 看 到 一 些 油 
滴 。 沉 淀 物 加 新 鲜 乙 醚 反复 播 晃 以 除去 脂肪 。 最 后 一 次 倒 出 乙醚 后 ,很 容易 在 滤器 上 收 
集 到 黏土 般 的 灰色 团 的 核 , 这 时 用 水 随意 冲洗 不 会 产生 任何 改变 。 冲 洗 持续 到 丹 宁 不 再 
使 滤液 混浊 为 止 。 

一 旦 弄 清楚 必须 注意 的 要 点 ,我 完全 担保 用 这 种 方法 能 从 脓 细 胞 得 到 数量 理想 的 
核 。 得 到 的 核 完 全 是 裸露 的 ,但 至 少 大 多 数 不 像 单 用 盐酸 分 离 出 来 的 核 那 样 光滑 。 虽 然 
这 些 核 在 大 小 上 与 上 述 方法 制备 得 到 的 核 无 显著 差别 ,但 它们 常常 有 点 皱 缩 , 显 然 被 折 
射 了 的 样子 ,有 的 看 起 来 好 像 它 们 的 膜 厚 度 不 等 ,或 出 现 球形 模糊 的 样子 。 这 是 否 因 为 
内 含 物 的 改变 ,还 是 表面 的 皱 缩 和 变 粗 糙 ? 这 一 点 尚未 能 肯定 。 有 些 核 的 轮廓 光滑 ,其 
他 一 些 核 看 来 被 腐蚀 了 。 球 形 不 明显 的 核 ,其 核 仁 清晰 可 见 。 然 后 用 温 酒 精 把 这 种 方法 
得 到 的 经 过 漂洗 的 细胞 团 处 理 几 次 。 酒 精 提取 出 少 基 在 蒸发 时 呈 油 状 和 浅 棕色 的 物质 。 
它 在 乙醚 中 慢 慢 地 溶解 , 留 下 有 点 发 脆 的 残留 物 。 ARE E E PE , È IRR SE BEE s t oR HY 
是 忘 了 用 磷 作 分 析 。 通 过 第 三 次 提取 ,就 不 值得 再 去 追踪 该 物质 了 。 

经 过 纯化 的 细胞 核 团 ,除了 其 显 微 情况 外 , 像 是 用 稀 HCI 分 离 出 来 的 核 。 用 稀 苏 打 
溶液 产生 黄色 液体 ,可 以 用 醋酸 或 HCI 从 这 个 液体 沉淀 出 一 种 不 溶 于 过 量 酸 的 沉淀 物 。 
酸性 滤液 不 论 是 中 和 还 是 添加 亚 铁 和 氰 化 钾 都 不 会 变 混浊 。 这 物质 的 主要 部 分 还 是 不 溶 
解 的 ,但 它 慢 慢 地 浴 于 匣 性 碱 。 从 单 用 HCI 分 离 出 来 核 的 相当 类 似 行为 来 看 ,不 溶性 并 
非 是 酒精 或 煮沸 加 热 的 问题 。 相 反 , 我 相信 显 微 形 状 的 改变 可 能 是 用 酒精 提取 一 种 物 
质 , 即 卵 磷脂 的 结果 。 有 些 核 混 浊 度 不 一 ;这 可 能 因 核 的 发 育 时 期 不 同 , 而 提取 材料 的 量 
就 有 所 不 同 。 

溶 于 苏打 溶液 的 材料 , 像 上 述 用 HC! 分 离 核 那样 ,发 生 类 似 粘 蛋白 的 反应 。 但 我 不 
能 得 到 更 多 的 最 ,过 滤器 填 满 了 膨胀 的 残留 物 , 而 如 延长 过 滤 进 程 ,溶液 中 材料 就 会 变 
质 , 形 成 的 产物 可 能 是 被 丹 宁 而 不 是 被 醋酸 沉淀 。 我 用 少量 材料 作 氮 的 测定 。 所 以 后 期 
试验 我 只 用 整个 核 ,而 把 更 好 的 材料 留 下 作 组 分 分 离 , 这 里 我 暂时 把 它 称 为 可 溶性 核 素 
和 不 溶性 核 索 。 
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纯化 的 核 ,尽管 在 浓 HC! 中 不 是 项 刻 间 溶化 ,但 它 完全 是 可 溶性 的 。 如 试剂 作用 时 
间 不 长 ,然后 用 水 稀释 ,几乎 全 部 材料 都 再 一 次 下 沉 为 毛 丛 状 沉 淀 物 ,加 大 最 的 水 也 不 洲 
解 , 然 而 ,用 亚 铁 氰 化 钾 处 理 和 中 和 ,滤液 产生 一 点 点 沉淀 , 丹 宁 使 后 一 种 滤液 有 点 混浊 。 
再 延长 作用 时 期 ,这 种 转化 产物 的 数量 就 增多 ,到 最 后 不 论 是 稀释 还 是 添加 亚 铁 和 氰 化 钾 
都 不 产生 沉淀 。 多 数 沉 淀 仍然 是 用 丹 宁 处 理 形成 的 。 而 溶液 常常 是 紫红 色 。 

茜 性 碱 的 效应 相似 , 它 完全 溶解 核 。 首先, 当 用 HCI 或 醋酸 进行 酸化 ,几乎 什么 都 再 
次 沉淀 ,但 这 种 沉淀 很 容易 在 最 稀 的 苏打 溶液 中 溶解 。 我 据 此 作出 假设 :可 溶性 和 不 溶 
性 核 素 无 本 质 差 别 , 它 可 能 只 是 一 些 变更 , 却 易 于 从 一 种 转换 成 另 一 种 。 当 然 , 这 一 假设 
尚 需 进 一 步 验证 。 同 样 ,酸性 滤液 进行 中 和 或 添加 亚 铁 氰 化 钾 变 得 混 池 。 用 相当 稀 的 氢 
氧化 钠 处 理 数 天 后 ,这 种 中 性 溶液 形成 大 量 沉 淀 ,此 沉淀 几乎 完全 溶解 于 1/1000HCI 和 
稀 醋 酸 中 ;但 丹 宁 也 会 使 这 种 中 性 滤液 变 混 浊 。 这 证 明 上 述 类 似 白 蛋白 的 反应 未 必 是 夹 
杂 有 白 蛋白 的 结果 。 看 来 这 种 类 似 白 蛋白 或 类 似 酸 肌 球 肪 的 物质 很 可 能 是 在 核 素 转化 
中 形成 的 中 间 产 物 , 但 最 后 形成 腑 那样 经 常 成 团 的 产物 。 我 得 到 的 是 转化 的 哪 一 个 阶 
Bi? 对 各 别 情况 我 不 能 确定 ,在 显然 相似 的 情况 下 ,不 同时 间 所 得 结果 不 一 。 显 然 , 只 有 
元 素 分 析 和 对 所 形成 的 产物 作 精 确 的 研究 ,才能 对 这 两 种 反应 是 否 可 靠 而 作出 肯定 的 结 
论 。 煮 沸 的 冰 醋 酸 既 不 溶解 可 溶性 的 核 素 ,也 不 溶解 不 溶性 核 素 。 但 看 来 也 在 慢 慢 产生 
种 类 相似 的 转化 物 。 我 没有 用 金属 盐 作 任何 反应 ,因为 我 知道 只 有 核 素 碱 溶 液 。 另 一 方 
面 , 尽 管材 料 很 缺 , 只 要 许可 ,我 就 用 它 来 确定 元 素 成 分 的 重要 特性 ,我 宁肯 对 少数 极 重 
要 的 成 分 作 重 复 分 析 ,而 不 是 去 进行 一 项 单个 的 全 元 素 分 析 ,因为 这 一 措施 有 助 于 更 好 
地 初步 确定 :所 涉及 的 究竟 是 一 个 化 学 实体 ,还 是 一 个 混合 物 ? 一 旦 我 发 现 有 可 能 时 ,我 
将 完成 这 些 资料 。 此 物质 含有 氮 、 硫 , 旦 特别 富有 磷 。 这 样 ,蛋白 质 含 克 的 老 习 惯 有 一 个 
真正 的 基础 。 

(1) 0.1915 g 可 溶性 核 素 产生 1811 Pt. —13. 47 氨 。 分 离 后 用 酒精 没有 提取 出 核 。 
以 后 的 测定 是 用 热 酒精 提取 的 完整 的 核 来 进行 的 ; 

(2) 0. 2278 g 得 0. 2378 Pt. —14. 60 氨 人 少量 氢化 铂 在 蒸发 时 意外 地 被 分 解 了 ; 

(3) 0. 2545 g 得 0. 2518 Pt. —13. 99 AX; 

(4) 0. 1862 g 18 0. 1840 Pt. —13. 97 96 RC s 

(5) 0. 3882 g, FH SL SAAE BE FO AY TR ELA. 1.0. 0494 BaSO, — 2. 005% Bf 

(6) 0.4611 g 得 0. 0598 BaSO, = 1. 78% fii s 

(7) 0. 2453 g 得 0. 0318 BaSO, — 1. 77 % Bi s 
(8) 0. 3882 g 得 0. 0350 Mg, P;O; —5. 7694 P,Os ; 
(9) 0. 4611 g 得 0. 0430 Mg; P;O; 一 5. 9694 PO; 。 

上 述 的 (5) 和 (8) 以 及 (6) 和 (9) 的 分 析 是 以 同一 样品 完成 的 ,但 这 两 次 取样 来 自 不 同 
制备 物 。 氮 测定 用 Will 和 Varrentrapp 法 , 除 (5) 和 (8) 外 ,用 苏打 和 硝酸 钾 进 行 燃烧 。 

我 相信 ,尽管 这 一 分 析 并 不 完全 ,但 仍 可 通过 它 作 出 结论 ,我 们 打交道 的 不 是 一 种 意 
外 碰 到 的 混合 物 ,而 是 一 种 化 学 实体 ,或 是 一 种 关系 非常 密切 的 物质 的 混合 物 , 有 少量 杂 
质 时 除外 。 有 利于 这 一 结论 的 另 一 点 是 可 溶性 核 素 和 完整 核 之 间 含 氮 量 的 密切 一 致 , 尽 
管 它们 在 制备 方面 明显 不 同 , 而 这 必然 会 减少 含 氮 量 。 在 质量 分 析 方 面 , 随 着 普 升 到 卵 
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黄 磷 蛋白 或 鱼 卵 磷 蛋 白 , 人 们 会 想到 它 是 一 种 含有 蛋白 质 或 蛋白 质 衍生 物 的 卵 磷 脂 化 合 
物 。 在 一 种 物质 和 相同 物质 中 存在 5.8%P:O: 和 14%% 氮 而 否定 这 假设 。 它 更 可 能 是 一 
种 特殊 物质 ,这 种 物质 不 能 同 目前 已 知 的 任何 一 种 物质 (sui generis) 相 比较 …… 

根据 有 待 扼 要 报道 的 其 他 组 织 的 试验 ,我 看 所 有 这 些 彼 此 略 有 差别 的 含 磷 物质 将 作 
为 一 组 核 素 物质 出 现 , 这 种 物质 或 许 值得 同 蛋 白质 作 等 同 的 考虑 。 

我 只 能 设想 , 磷 在 生物 体 中 起 着 最 重要 的 生理 作用 。 我 特别 记得 人 所 共 知 的 明显 的 
事实 , 即 在 植物 中 , 磷 主 要 地 或 几乎 独一无二 地 积 从 在 生长 点 ;可 以 肯定 核 的 出 现 局 限 在 
正在 生长 的 部 分 , 即 局 限 在 增殖 过 程 中 的 细胞 ……… 

根据 现 有 的 材料 ,我 谈 得 离 题 了 。 虽 然 除 元 素 分 析 外 ,缺少 一 些 更 简单 和 更 清楚 的 
试验 ,从 这 些 试验 或 可 指望 对 核 索 物质 同 目前 已 知 物质 的 关系 有 重要 的 发 现 。 本 人 将 尽 
早 发 表 更 多 的 消息 。 我 想 , 所 取得 的 结果 尽管 是 零碎 的 ,但 吸收 别人 ,特别 是 职业 化 学 家 
们 来 从 事 这 方面 的 研究 , 却 是 十 分 明显 的 。 了解 核 物质 、 蛋 白质 及 其 新 陈 代 谢 中 间 产 物 
的 关系 ,将 有 助 于 逐渐 打开 至 今 还 如 此 完全 地 把 细胞 生长 的 内 部 过 程 隐 藏 起 来 的 屏幕 。 
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对 了 解 细胞 及 其 生命 现象 的 贡献 


ARE. ACW. Flemming)? 
(1879 年 ) 


蝶 晤 幼虫 尾鳍 无 色素 区 域 是 观察 表皮 活 细 胞 分 弄 最 好 的 物体 。 透 明度 极 好 的 鳃 丝 
没有 显示 出 活 的 表皮 细胞 ,而 且 尽 管 它们 出 现 分 裂 核 ,但 太 暗 淡 ,看 不 清楚 。 

尽管 如 此 ,还 是 用 鳃 丝 作 细 胞 分 裂 的 固定 和 染色 制品 ,因为 它 不 要 作 切 片 或 制备 。 
我 用 过 若干 种 试剂 作 固定 剂 ,但 总 是 归结 到 相同 的 3 个 结果 最 好 的 固定 剂 :苦味 酸 、 铬 酸 
和 效果 较 差 的 氧化 金 。 

苦味 酸 处 理 的 主要 优点 是 , 当 接 下 来 再 用 苏 木 精 或 洋红 ( 稍 差 些 ) 染 色 时 ,会 得 到 非 
常 漂亮 的 核 。 染 色 前 必须 把 酸 充 分 洗 净 , 苏 木 精 溶 液 最 好 大 大 稀释 。 


蝶 虹 细 胞 分 裂 ( 活 体 后 ) 比 较 其 染色 制备 的 说 明 


我 的 说 明 主 要 为 鳍 的 表皮 细胞 和 鳃 丝 。 
人 们 很 容易 在 充分 喂 饱 的 幼虫 尾鳍 的 细胞 表层 和 深层 的 静止 核 之 间 找 到 各 分 型 期 。 


(D REA W. Flemming. Contribution to the knowledge of the cell and its life phenomena. Great Experiments 
in Biology, 1957; 240-245. 


OQ RRE - MIWA Walther Flemming, 1843—1905) ,德国 解剖 学 家 。 他 研究 了 细胞 分 裂 , 发 现 了 染色 体 及 上 其 
有 丝 分 裂 过 程 ,成 为 细胞 遗传 学 的 创建 者 。 
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CD 对 了 解 细胞 及 其 生命 现象 的 贡献 级 一 


在 活 组 织 中 能 识别 的 最 早 各 期 如 下 : 
第 一 期 : 细 丝 紧密 缠绕 成 小 篮子 编织 物 状 


与 暗淡 但 可 以 明显 区 分 的 静止 核 不 同 , 表 皮 细 胞 的 中 央 有 一 个 暗淡 、 且 区 分 不 明显 
的 物体 , 它 常常 比 静 止 核 稍 大 些 或 大 得 多 ,这 种 核 在 活动 状态 下 看 起 来 像 稠密 、 精 细 的 颗 
粒 , 但 这 种 颗粒 只 是 外 观 上 的 :这 一 期 的 染色 制 片 十 分 清楚 地 说 明 , 它 是 一 种 由 精细 的 螺 
旋 细 丝 聚 合 在 一 起 的 稠密 而 有 规则 的 结构 , 它 在 活动 状态 下 太 暗 淡 而 不 能 全 部 看 清 , 所 
以 在 光学 透 过 和 其 螺旋 体 的 斜 切 面 , 使 人 看 起 来 像 是 颗粒 。 染 色 浅 的 切片 中 肯定 已 不 再 
存在 核 仁 。 同 时 ,仍然 可 以 从 染色 物体 上 看 得 见 的 原生 质 , 明 显 地 区 分 出 核 的 形状 来 ,其 
外 形 细 小 ,但 明显 。 

同 静 止 核 的 结构 相 比 ,活动 核 的 盘旋 结构 密集 得 多 ,分 布 更 有 规律 ,更 明显 地 成 团 ， 
活动 核 的 细 丝 完全 或 差不多 一 样 细 , 静 止 核 却 不 是 那样 。 

碎片 物质 在 其 静止 状态 ,对 像 网 状 似 结构 和 核 仁 那样 的 可 以 染色 ,但 染色 程度 稍 差 。 
另 一 方面 ,在 特别 清楚 的 卷 绕 时 期 (前 期 ) ,染色 的 碎片 物质 不 再 出 现 。 现 在 我 们 认为 这 
种 物质 被 吸收 形成 核 部 分 ,形成 网 状 物 ,准备 分 腊 ( 与 此 有 关 , 核 仁 在 此 时 丧失 其 形状 并 
消失 ,大 概 在 分 裂 )。 这 时 染色 物质 尚未 完全 变 成 网 状 物 。 碎片 物质 染色 暗淡 ,可 能 存在 
它 的 没有 变化 的 残余 物 。 恰好 在 静止 核 中 ,试剂 使 它们 显现 成 颗粒 ,这 两 种 残余 物 以 后 
也 消灭 ,并 不 再 在 核 中 出 现任 何 能 凝结 成 颗粒 的 物质 ;每 一 个 染色 的 物质 都 被 吸收 到 结 
构成 分 中 。 此 后 结构 成 分 体积 增 大 , 且 通 过 核 同 时 分 裂 成 几乎 相同 的 螺旋 系 。 所 有 这 些 
首先 发 生 在 核 的 周围 。 

这 种 物质 必须 在 核 中 发 生 实 际 的 转化 ,这 一 点 是 很 清楚 的 ,必须 记 住 在 静止 期 网 状 
物 的 碎片 物 能 染色 ,而 在 分 裂 时 失去 染色 能 力 。 据 此 判断 ,发 育 核 的 稚 绕 网 细 丝 ,仅仅 是 
包括 核 仁 在 内 的 静止 网 状 物 的 一 种 形态 上 的 重新 调整 ,这 一 点 是 不 可 能 的 。 实 际 情况 
是 , 盘 绕 细 丝 团 显然 比 静 止 核 的 结构 大 ,同时 ,如 果 可 以 这 样 说 的 话 , 可 以 估 测 篮子 状 结 
构 所 积聚 的 染色 其 ,与 包括 碎片 物 在 内 的 整个 核 在 静止 状态 下 所 吸收 的 量 相 等 …… 


第 二 期 : 母 核 的 松散 盘 绕 成 篮子 形状 


倘若 对 中 期 形态 核 观 察 一 段 时 间 , 可 见 的 颗粒 逐渐 变 粗 和 相互 分 开 , 不 久 便 清楚 地 
看 出 盘 绕 细 丝 联结 在 一 起 ,但 由 于 它们 暗淡 因而 看 不 清楚 。 该 物体 的 染色 清楚 地 说 明 ， 
确实 存在 着 这 种 联结 。 核 的 形状 是 一 个 非常 精细 的 由 粗细 均匀 的 盘 绕 细 丝 相互 广泛 联 
结 在 一 起 的 篮子 状 结构 , 它 能 清楚 地 染色 。 同 时 碎片 物质 不 再 有 一 点 点 染色 ,并 且 核 中 
不 再 出 现任 何 精细 的 颗粒 团 ( 凝 结 ) 。 核 仁 在 此 以 前 就 消失 掉 。 细 丝 越 来 越 松 散 , 它 们 的 
方向 大 部 分 同 核 的 直 轴 成 直角 ,或 差不多 成 直角 ,这 是 一 种 在 分 裂 后 形成 核 时 相当 典型 
发 生 ( 黄 至 更 明显 地 ?的 状态 。 

如 果 把 这 团 篮子 状 结构 同 早先 时 期 的 染色 物质 团 作 一 比较 估 测 ,这 两 者 似乎 是 相等 
的 。 但 如 果 比 较 细 丝 的 粗 度 , 第 二 期 比 第 一 期 显著 增 粗 ,同时 盘 绕 的 密集 程度 减少 了 。 
关于 这 种 细 丝 变 粗 可 能 由 相 邻 的 细 丝 合并 在 一 起 的 想法 已 被 排除 。 首 先 ,根本 没有 找到 
这 样 一 种 情景 : 细 丝 中 有 一 部 分 的 粗 度 与 第 一 期 相同 , 另 一 部 分 的 粗 度 与 第 一 期 比 , 则 增 
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加 近 一 倍 ; 其 次 ,发 现 从 细 丝 紧密 地 缠绕 盘旋 到 粗 丝 松散 地 缠绕 每 一 个 变迁 时 期 。 据 此 
出 现下 述 关 于 发 生 转 变 方 式 最 能 被 接受 的 意见 : 细 丝 密集 篮子 的 丝 变 短 了 ,同时 粗 度 增 
加 了 ,有 点 像 肌肉 纤维 收缩 成 一 根 橡皮 带 , 从 其 伸展 的 状态 收 短 的 方式 ,但 要 慢 得 多 ,以 
及 同时 慢 慢 地 换 成 这 样 一 种 方式 :它们 总 是 同 最 大 的 可 能 范围 保持 一 个 等 距离 。 


第 三 期 : 母 核 的 星 形状 


分 异 活 动 变 迁 到 这 一 时 期 ,网 状 丝 似乎 变 得 更 加 松散 ,而 且 从 周围 把 环 伸 到 明显 的 
地 方 。 中 央 仍 然 不 清楚 。 变 迁 到 这 一 状态 的 染色 制 片 看 到 丝 的 层 亚 作用 ,其 次 序 常常 难 
以 看 清 , 但 很 快 集 育 一 起 ,就 看 到 细 丝 典型 的 层 全 ,尽管 它 并 不 是 在 所 有 情况 下 都 是 同样 
清楚 的 。 这 就 是 说 , 细 丝 中 央 和 周围 发 生 弯曲 ,我 把 它们 简称 为 环 。 

到 目前 为 止 , 我 已 看 到 过 另 一 个 非常 突出 的 现象 : 细 丝 本 身 纵 裂 为 二 。 这 个 过 程 在 
盘 绕 期 终了 时 就 已 经 发 生 , 或 发 生 在 现在 谈 到 的 第 三 期 的 过 程 中 。 因 此 ,在 所 有 这 些 情 
况 下 , 单 丝 或 双 丝 这 两 者 都 会 碰 到 。 在 转化 到 星体 的 时 期 ,这 些 丝 可 能 还 是 单 根 。 但 无 
疑 在 虹 晨 方 面 有 大 量 图 片 证 明 丝 的 纵 裂 是 一 典型 过 程 。 

表皮 细胞 核 和 红细胞 细胞 核 , 其 丝 的 各 半 几 乎 完全 是 平行 的 ,在 内 皮 细 胞 则 有 点 分 
开 , 以 及 在 结缔 组 织 细胞 常常 在 同一 方向 上 折 回 一 个 短 的 距离 。 

以 后 这 些 丝 沿 着 它们 的 整个 长 度 彼 此 分 开 ,在 这 种 情况 下 出 现 一 很 好 的 丝 星 (threa- 
ded star) , 它 的 射线 同 过 去 的 相 比 ,数目 上 多 一 倍 , 粗 度 上 人 少 一 半 。 

下 一 期 (赤道 板 ) 的 丝 粗 度 也 经 常 是 单 丝 星 (single-threaded star) 粗 度 的 一 半 , 这 一 
简单 的 事实 说 明 , 这 种 丝 的 纵 裂 (至 少 在 蝶 蜂 中 是 这 样 ) 是 一 个 重要 而 稳定 的 时 期 。 

目前 还 没有 核 分 裂 的 研究 人 员 作 过 这 种 丝 分 裂 的 报道 ,因而 我 马上 向 自己 提出 问 
题 ,这 是 否 是 试剂 的 作用 ? 由 于 用 苦味 酸 和 铬 酸 制 片 都 经 常 出 现 相 同 的 现象 , 却 又 未 必 
是 试剂 的 反应 。 鉴 于 我 幸运 地 在 几 种 情况 下 都 看 到 活动 状态 下 的 双 丝 ,我 就 能 排除 上 述 
想法 。 


第 四 期 :赤道 板 


这 一 期 发 生得 快 , 通 过 得 也 快 , 因 此 用 试剂 不 太 容 易 使 之 固定 ;但 是 ,在 研究 每 一 个 
活 表 皮 细 胞 分 裂 时 ,总 看 到 重 现 这 种 典型 的 时 期 ,同时 由 于 它 特 有 的 形状 ,值得 把 它 作为 
一 个 单独 的 时 期 。 

上 期 特点 是 平展 的 星体 以 两 个 圆锥 体 的 形式 朝 两 极 伸展 ,这 一 期 则 不 同 , 丝 的 集聚 
方式 是 所 有 的 丝 最 初 有 点 盘旋 ,以 后 展开 成 越 来 越 同 分 殊 轴 平行 ,占据 了 一 个 厚 板 的 位 
置 , 约 为 整个 细胞 长 度 的 1/5 一 1/4, 有 时 为 1/3。 这 个 板 经 常 在 赤道 位 置 ,并 坐落 在 同 分 
28 fl St Ef Ab. 

人 们 可 以 就 这 一 时 期 提出 以 下 两 点 可 能 性 ,而 无 须 对 其 中 的 每 一 点 提出 证 据 。 

(1) 两 个 未 来 的 核 物 质 早 已 准备 就 绪 ,并 在 星体 时 期 聚集 在 一 起 。 在 这 种 情况 下 , 赤 
道 板 时 期 只 是 把 这 些 成 分 重新 整理 而 已 。 

(25 两 个 核 各 半 的 分 离 可 以 发 生得 比 赤 道 板 时 期 早 , 这 也 是 可 能 的 。 在 这 种 情况 下 ， 
一 个 特别 值得 注意 的 现象 是 丝 的 纵 裂 。 它 总 的 来 说 预示 着 什么 ? 当 发 现 这 一 现象 时 我 
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立刻 想到 ,尽管 方式 很 不 相同 ,或 许 它 代表 着 分 裂 为 二 的 同 源 性 , 核 板 成 分 将 按照 Stras- 
burger „Bütschli 和 | O. Hertwig 等 人 的 发 现 进 行 分 裂 :每 根 丝 纵 裂 一 半 的 丝 移 入 核 的 一 
半 ，, 另 一 半 丝 移 人 核 的 另 一 半 , 换 句 话说 ,各 自 进 和 未 来 的 子 核 中 去 。 

如 果 我 们 假定 一 个 双 股 丝 的 纵 裂 一 半 预 定 给 一 个 新 核 ,而 另 一 个 纵 裂 一 半 给 另 一 个 
新 核 , 和 所 有 的 双 股 丝 一 样 都 是 这 样 分 配 ,我 们 还 可 以 进一步 假设 (确实 不 能 证 明 ) ,在 进 
入 第 四 期 前 ,所 有 中 央 的 环 分 开 , 这 样 , 每 一 个 双 股 丝 分 为 4 个 1/4 丝 ,而 不 必要 再 分 裂 ， 
但 只 要 把 4 个 1/4 丝 的 每 两 个 分 别 进入 核 的 一 半 中 去 ,这 可 以 发 生 在 赤道 板 时 期 。 从 核 
图 像 的 极 一 边 伸 到 赤道 板 水 平 的 每 一 根 丝 代表 一 个 1/4 股 丝 。 

可 以 认为 ,在 这 期 看 到 两 边 的 丝 在 赤道 板 上 的 联结 ,必须 是 无 特别 重要 的 丝 端的 第 
二 次 接触 或 暂时 的 融合 。 

我 之 所 以 在 这 里 提出 此 假设 ,是 因为 据 我 看 来 对 丝 的 纵 裂 还 不 值得 去 作 一 些 解释 ， 
那 就 太 奇 怪 了 。 同 时 ,我 提出 这 种 假设 纯粹 是 一 种 可 能 性 , 决 非 坚持 已 见 。 


第 五 期 : 核 图 像 的 分 开 


这 期 的 表现 只 说 明 核 两 半 的 分 开 移动 ,因为 核 两 半 的 实际 分 开 早 就 开始 了 。 

每 一 半 核 图 像 有 点 像 一 只 阔 的 盛 鱼 的 篮子 ,但 带 有 向 外 稍 凸 起 的 绳 。 在 极 的 视 闪 看 
这 时 期 , 它 的 样子 像 一 颗 星 。 但 在 表皮 细胞 观察 不 是 很 清楚 ,上 面 已 经 提 到 ,因为 细胞 早 
已 在 水 平面 上 分 裂 。 


第 六 期 : 子 核 呈 星 状 


对 目前 末端 自由 的 两 个 各 半 核 的 丝 各 朝 着 相反 的 男 一 边 移动 ,而 越 来 越 离开 ,这 样 ， 
有 些 位 于 局 边 的 丝 常 取向 于 细胞 的 极 。 在 这 种 情况 下 ,图 像 为 一 个 伸 长 的 星体 样子 ,有 
时 非常 有 规则 ,有 时 不 太 有 规则 。 

此 时 细胞 体 的 一 边 常 常 出 现 弱 痕 沟 。 


LP PE SS Low d 


活 细胞 中 的 每 一 个 子 核 有 点 像 早 些 时 候 第 二 期 的 母 核 。 其 特点 是 不 断 地 深入 到 极 
一 边 , 因 此 这 两 个 形状 为 外 凸 内 止 板 的 篮子 ,彼此 把 它们 外 凸 的 一 面 对 着 另 一 个 篮子 。 
在 这 期 的 稍 后 过 程 中 ,它们 盘 绕 在 一 起 如 此 密集 ,以 臻 活动 的 幼 核 给 人 的 印象 是 一 从 粗 
糙 的 内 部 均匀 一 致 的 物质 ,染色 非常 清楚 ,但 这 是 一 种 错误 的 印象 ,而 一 个 完全 均匀 的 时 
期 根本 不 会 在 这 里 产生 。 只 要 在 这 个 明显 均匀 一 致 的 类 型 中 加 上 醋酸 ,就 立刻 看 到 不 规 
则 的 棒 结 构 的 清晰 图 片 。 

细胞 在 这 期 分 裂 。 早 在 以 前 的 时 期 就 出 现 分 裂 的 第 一 个 标记 。 弱 痕 沟 也 逐渐 影响 
到 另 一 边 , 赤 道 渐渐 变 窗 ,细胞 体 收 缩 成 两 个 ;在 表皮 细胞 中 ,这 一 过 程 在 无 干扰 .无 停歇 
的 情况 下 相当 缓慢 地 发 生 ( 我 没有 在 其 他 细胞 直接 观察 到 这 种 过 程 )。 细 胞 内 部 的 赤道 
板 无 明显 区 别 。 


第 八 期 (如 有 人 和 希望 这 样 鉴别 ) :网 状 子 核 , 回 到 静止 状态 
从 第 七 期 变迁 到 静止 状态 全 部 时 期 到 处 大 量 发 现成 对 的 幼 核 ; 因 而 这 种 变迁 继续 相 
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当 长 时 间 。 很 清楚 ,细胞 分 裂 后 首先 是 丝 盘旋 , 然 后 大 多 数 丝 排列 成 横向 伸展 到 核 的 纵 
轴 。 由 于 这 样 的 结果 ,这 些 成 对 的 横断 幼 核 初 看 起 来 , 除 它们 小 些 外 , 像 静 止 时 期 。 细 丝 
结构 从 这 种 状态 进入 到 均匀 一 致 的 网 状 结构 的 状态 :但 丝 不 再 盘旋 。 网 状 结构 逐 渐变 得 
更 浓密 , 却 始 终 呈 暗淡 色 ,而 核 慢 慢 增 大 。 与 此 同时 , 核 在 细胞 体内 轮廓 勾画 清楚 ,而 丝 
之 间 的 间隙 物质 现在 能 染 上 色 。 但 是 在 核 那 里 还 看 不 到 确切 的 有 形 的 膜 。 在 下 一 个 呈 
黄色 、 更 暗淡 的 时 期 ,出 现 的 轮廓 更 加 清楚 ,于 是 它 的 形状 恢复 到 静止 时 期 的 核 。 这 些 网 
状 幼 核 ,尽管 呈 色 暗淡 ,但 比 活动 状态 和 保存 状态 下 的 老 核 更 清楚 ,更 有 规则 。 我 的 印象 
是 核 膜 并 不 长 成 一 连续 层 , 它 变 硬 ,或 模糊 不 清 , 而 实际 上 它 是 网 状 物 的 边缘 部 分 在 细胞 
质 的 周围 联结 成 一 个 薄 层 。 

我 没有 直接 观察 到 核 仁 的 样子 。 在 幼 核 和 在 暗淡 、 较 大 的 核 中 ,还 是 看 不 到 核 仁 。 
因此 ,这 一 非常 重要 的 问题 仍 有 待 于 确定 。 

所 有 这 一 切 都 明显 地 看 出 , 子 核 的 形状 最 初 是 一 个 伸 长 的 星体 。 它 转变 成 一 个 星体 
或 带 有 盘旋 细 丝 的 环 ,它们 又 变 成 两 个 环 ,一 个 在 外 和 一 个 在 中 央 , 从 这 些 环 长 出 一 东 旋 
卷 丝 。 从 这 一 束 旋 卷 丝 形 成 带 有 间 辽 物质 的 网 状 物 。 同样 明显 的 是 , 除 双星 外 ,这 整个 
过 程 是 母 核 所 经 历 过 的 一 系列 恢复 变化 。 
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lki e N AAE. V. Beneden)? 
(1883 年 ) 


如 果 我 可 以 这 样 表达 的 话 ,我 希望 提请 注意 , 卵 在 其 成 熟 史 中 ,各 连续 时 刻 的 染色 质 
成 分 的 数字 组 成 问题 。 

在 全 部 发 育 时 期 ,我 发 现 卵 核 染 色 质 团 分 成 两 个 部 分 ,每 个 部 分 由 4 个 成 分 组 成 。 
这 4 个 成 分 常常 成 对 育 集 在 一 起 。 

萌发 粒 中 有 两 个 核 板 ,各 由 4 个 染色 质 体 组 成 。 

在 第 一 个 极 体 中 ,我 们 发 现 两 个 染色 质 体 , 各 由 2 个 或 4 个 或 多 或 少 明显 分 开 的 部 
分 组 成 。 

在 未 成 熟 卵 核 (次 生 卵 母 细胞 ) 中 ,我 们 发 现 两 种 染色 质 残 留 物 ,它们 分 开 成 两 组 


第 二 个 极 体 有 两 个 染色 质 体 , 各 由 两 部 分 组 成 ,每 一 个 部 分 又 由 两 个 黏着 的 成 分 
组 成 。 
雌性 原核 有 两 个 染色 质 聚 合 物 。 每 个 染色 质 聚 合 物 由 两 个 小 型 染色 团 组 成 ,每 个 染 


D PERHE. V. Beneden, Researches on the maturation of the egg and fertilization, Great Experiments in Bi- 
ology, 1957; 245-248. 

Q RW- DLA (Edouard Van Beneden,1846 一 1910) ,比利时 动物 学 家 。 他 证 明了 生物 体 各 部 分 的 细胞 染 
色 体 数 相 同 , 染 色 体 数 且 具有 种 的 特异 性 。 他 以 染色 体 数 很 少 的 巨头 蚁 虫 (Ascaris megalocephala) 为 材料 进行 了 研 
究 , 发 现 生殖 细胞 减 数 分 裂 时 染色 体 数 碱 半 , 并 通过 受精 而 馈 复 原 数 。 
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色 团 有 两 个 染色 深 的 棒 …… 

至 于 雄 原 核 的 成 熟 现象 ,它们 同 我 关于 内 原核 的 描述 相同 : 当 它 们 到 达 其 完全 发 育 
时 ,同样 构成 两 个 成 分 …… 然后 两 个 原核 朝 着 卵 的 中 央 相 互 靠拢 。 通 常 在 卵 的 上 部 附近 
长 出 肉 原 核 , 它 为 了 配合 比 雄 原核 移动 的 距离 要 大 得 多 ;后 者 移动 的 距离 不 多 。 

卵 通过 间接 方法 (有 丝 分 裂 ) 发 生 分 裂 , 两 个 没有 融合 的 原核 ,都 参与 形成 一 单个 的 
具 双 着 丝 的 图 像 。 尽 管 这 两 个 原核 仍然 完全 不 同 , 但 它们 同时 进行 ,在 有 丝 分 裂 过 程 中 ， 
正常 细胞 的 核发 生 相 同 变化 。 每 个 原核 给 赤道 面 的 染色 质 星 体 提 供 两 个 环 ;星体 由 两 个 
雄 环 和 两 个 肉 环 组 成 。 每 个 原核 纵 裂 为 二 ,各 一 半 。 一 份 进 入 到 其 中 一 个 子 核 中 去 ,而 
男 一 份 进入 到 第 二 个 子 核 中 去 。 开 始 时 , 雄 的 和 上 肉 的 染色 质 成 分 之 间 不 发 生 任何 融合 。 
如 果 确 实 发 生 这 种 融合 , 它 只 能 在 头 两 个 胚 细 胞 核 中 发 生 。 赤 道 板 的 染色 质 星体 一 部 分 
由 雌 原 核 ,一 部 分 由 雄 原 核 提 供 , 这 一 点 同 分 裂 球 的 分 裂 形式 是 相同 的 。 两 边 的 星体 由 4 
个 染色 质 环 构成 。 如 果 在 头 两 个 分 裂 球 分 裂 时 ,看 到 的 染色 质 星体 代表 分 裂 过 程 中 的 
Fk ,那么 由 原核 发 育 的 第 一 个 星体 就 等 于 一 个 单 细胞 核 。 

但 是 ,既然 这 种 表达 方式 也 十 分 适用 于 较 早 时 期 ,这 就 使 我 们 考虑 到 ,尽管 这 两 个 原 
核 彼此 相距 一 定 距 离 并 完全 分 开 , 却 共同 代表 一 个 细胞 的 单 核 :每 一 个 原核 等 于 核 的 一 
半 。 但 这 一 结论 不 能 使 我 们 忘记 ,不 论 在 有 丝 分 裂 之 前 或 有 丝 分 型 期 间 都 没有 发 生 任 何 
融合 ,至 少 就 原核 的 染色 质 成 分 来 说 是 这 样 。 

两 个 原核 的 非 染色 质 物质 都 不 会 挫 合 成 一 团 ; 简 而 言 之 ,尽管 两 个 原核 表现 为 好 像 
它们 一 起 构成 一 个 单 核 , 但 在 分 裂 的 头 几 个 时 期 ,它们 是 可 以 区 别 的 。 没 有 发 生 两 个 原 
核 结 合成 一 个 形态 上 单独 的 胚 核 。 在 叙述 孵 分 裂 成 头 两 个 分 异 球 之 前 ,我 们 必须 向 自己 
提出 问题 ,在 哪 一 个 时 刻 应 当 认 为 卵 是 受精 了 以 及 受精 主要 包括 些 什么 ? 

从 我 刚才 小 结 的 事实 明显 地 产生 一 种 想法 ,由 两 个 原核 所 提供 的 卵 , 其 行为 像 一 个 
单 细胞 ,而 卵 含有 的 两 个 核 成 分 的 总 和 等 于 一 个 正常 的 核 。 在 两 个 原核 形成 的 那 一 时 
刻 , 就 完全 构成 了 胚 的 第 一 个 细胞 ;因而 受精 是 与 这 些 原核 的 发 生 相 吻合 的 。 

上 面 我 已 经 提出 ,只 要 第 二 个 极 体 没有 消失 ,那些 预定 产生 雄 原核 的 精子 成 分 不 会 
发 生 任 何 变化 。 但 是 ,从 卵 本 身 摆 脱 掉 它 的 第 二 极 体 和 它 的 第 二 卵 周 层 的 那 一 时 刻 起 ， 
精子 产生 原核 ,与 此 同时 ,形成 了 上 肉 原 核 。 因 此 ,看 来 当 卵 清除 掉 本 身 的 产物 后 , 卵 只 对 
精子 有 影响 ,只 决定 精子 在 形成 半 个 细胞 核 ( 雄 原核 ) 时 所 起 的 作用 。 只 有 在 此 之 后 , 卵 
本 身 才 显示 出 性 的 特性 ;初级 卵细胞 只 留 下 一 个 带 有 半 个 细胞 核 的 退化 的 卵黄 。 

雄 原核 继续 完成 这 个 我 称 之 为 肉 性 原 细胞 的 退化 细胞 ,并 使 之 成 为 一 个 新 的 完全 的 
细胞 ;受精 显然 主要 包括 第 一 个 胚 细胞 的 重新 构成 ,这 个 重新 构成 恢复 并 提供 胚 细 胞 本 
身 转 化 所 需要 的 能 量 , 以 通过 一 系列 越 来 越 复杂 的 阶段 成 为 一 个 同 亲 本 相似 的 个 体 。 看 
起 来 细胞 起 源 于 两 个 不 同 成 分 的 奇妙 的 现象 ,是 同 卵 细胞 在 一 个 方面 和 精 母 细胞 在 另 一 
方面 排出 某 些 物质 紧密 地 联系 ; 卵 排出 精 体 和 卵 周 层 ; 精 母 细 胞 排出 被 寄生 细胞 部 
eee 在 这 一 点 上 ,卵细胞 和 精 母 细胞 同 所 有 其 他 的 细胞 是 有 区 别 的 。 当 卵 为 其 肉 原 核 
补充 时 , 它 就 不 再 是 我 称 之 为 肉 性 原 细 胞 的 一 部 分 了 ,精子 同样 是 一 个 退化 的 细胞 ,是 一 
个 没有 寄生 细胞 部 分 的 精 母 细胞 ,我 称 之 为 雄性 诛 细胞 。 据 我 所 见 ,不 把 这 些 退 化 或 消 
失 的 现象 同 再 建造 或 受精 的 现象 联系 在 一 起 ,不 把 后 一 种 现象 看 做 是 一 种 更 换 或 替代 是 
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两 个 原核 的 非 染 色 质 外 形变 得 越 来 越 不 清楚 ;原核 体 相 互 压 挤 在 一 起 形成 内 有 4 个 
染色 质 环 的 明显 的 一 团 东 西 ; 这 些 染 色 质 环 都 取向 同一 个 平面 ,即位 于 分 裂 过 程 中 的 细 
胞 的 赤道 面 上 。 环 的 数目 是 稳定 的 :人 们 总 是 有 规律 地 发 现 它们 是 4 个 ;长 度 几 乎 相同 。 
从 最 近 研 究 发 育 早期 的 证 据 看 出 ,4 个 环 中 的 两 个 来 自 雄 原核 ,另外 两 个 来 自 肉 原核 。 

现在 我 必须 提 到 很 多 卵 在 进入 被 研究 的 那个 阶段 所 磁 到 的 另 一 个 现象 ,这 种 现象 有 
时 在 前 一 个 阶段 就 已 经 出 现 , 我 所 指 的 现象 是 染色 质 环 的 加 信 。 染 色 质 丝 纵 裂 这 一 事实 
是 由 弗 莱 明 (Flemming) 在 蝶 蜂 组 织 的 分 裂 细 胞 中 发 现 而 后 为 雷 济 厄 斯 (Retzius) 和 普 费 
兹 纳 (Pfitzner) 所 肯定 。 按 我 的 意见 ,这 是 核 分 列 最 重要 的 事实 之 一 。 如 果 记 得 构成 赤 
道 面 的 4 个 环 , 两 个 由 雄 原 核 供 给 , 另 两 个 来 自 肉 原核 ,我 们 就 得 出 结论 :每 一 个 子 核 从 
精子 接受 一 半 染 色 物 质 , 从 卵 接受 另 一 半 染 色 物 质 。 如 果 原 核 有 性 的 特性 ,如 果 一 个 是 
雄性 , 男 一 个 是 肉 性 ,那么 显然 卵 裂 球 的 头 几 个 核 是 两 性 的 。 

对 于 在 核 分 裂 时 染色 质 丝 加 倍 的 原因 , 弗 芋 明 表示 过 怀疑 ,他 怀疑 每 一 个 初级 环 是 
否 没 有 给 每 一 个 子 核 提供 一 次 级 环 。 可 能 他 是 以 这 个 假设 来 理解 为 什么 有 这 种 加 倍 , 他 
不 能 用 任何 实际 观察 支持 这 种 假设 ; 嵘 晨 核 中 环 的 数目 很 多 ,以 致 不 能 追踪 每 一 个 环 以 
观察 其 变化 情况 。 马 晴 虫 的 卵 或 分 裂 球 的 典型 图 像 则 没有 碰 到 这 种 困难 。 正 是 这 种 相 
对 的 单纯 性 ,使 我 得 以 明确 地 解决 对 说 明细 胞 间接 分 裂 如 此 重要 的 这 一 问题 ,并 确定 细 
胞 核 的 染色 质 物质 ,是 从 雄性 和 肉 性 性 原 细胞 , 即 一 方 为 精子 , 另 一 方 为 成 熟 卵 那里 遗传 
来 的 。 
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群体 遗传 与 纯 系 
为 解决 选择 中 的 突出 问题 而 作 


BUR * 25 58 #& CW. Johannsen)2 
(1903 年 ) 


摘要 和 结论 


本 文 即 将 讨论 的 全 部 问题 将 同时 对 著名 的 伽 尔 顿 (Galton) 回归 定 律 进行 一 次 全 面 
的 肯定 和 总 的 阐述 , 它 论 证 了 亲本 与 后 代 之 间 的 关系 。 本 文 不 涉及 其 他 的 回归 关系 。 

根据 我 的 研究 材料 看 来 ,非常 符合 Galton 定律 。 这 一 定律 说 明了 不 同 于 群体 平均 性 
状 的 各 个 体 所 产生 的 后 代 , 与 亲本 的 平均 数 差 别 一 般 较 小 ,但 方向 相同 。 群 体内 部 的 选 
择 使 平均 性 状 的 选择 方向 发 生 或 多 或 少 的 变迁 ,有 关 个 体 就 是 在 这 种 平均 性 状 的 周围 上 
FER. 

而 结果 是 尽管 我 用 的 材料 能 够 分 解 成 纯 系 ,但 我 还 是 未 能 继续 把 群体 看 成 是 完全 一 
致 的 。 现 已 表明 ,在 所 有 的 情况 下 , 纯 系 内 部 的 上 述 退 化 已 经 实现 了 纯 系 内 部 的 选择 没 


QD 滩 宏 译 自 W. Johannsen. Heredity in populations and pure lines, Classic Papers in Genetics, 1962; 20-26. 

© 威廉. HA Wilhelm Ludwig Johannsen, 1857—1927) ,丹麦 植物 生理 学 家 ,遗传 学 家 。 他 提出 了 基因 、 基 
因 型 和 表 型 等 术语 ,并 在 这 个 基础 上 对 遗传 现象 进行 了 系统 的 分 析 。 在 进行 纯 系 研究 中 引入 变异 统计 而 提出 纯 系 内 
选择 无 效 , 证 明 纯 系 内 的 个 体 差异 不 是 遗传 上 的 变异 。 
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有 发 生 新 的 基因 型 变迁 。 

因此 ,群体 内 的 选择 经 常会 发 生 的 平均 性 状 变迁 是 一 种 标志 , 它 说 明 总 的 群体 由 基 
因 型 能 多 少 加 以 区 分 的 不 同 的 系 所 组 成 ,至 少 我 所 用 的 材料 是 如 此 。 在 通常 的 选择 过 程 
中 ,一 个 群体 有 可 能 变 得 不 纯 , 这 是 这 些 系 没有 完全 分 离 出 来 的 结果 ,其 基因 型 就 使 群体 
平均 性 状 在 方向 上 发 生 偏 离 。 

典型 的 、 众 所 周知 的 选择 结果 ,是 每 个 世代 都 朝 着 选择 方向 有 阶段 性 的 进展 ,因而 阶 
段 性 的 进展 又 取决 于 被 选择 的 各 系 每 个 世代 的 阶段 性 进展 级 数 。 现 在 很 容易 理解 ,选择 
的 作用 不 能 超越 已 知 的 限度 。 或 具体 说 , 当 纯 化 时 偏离 最 强烈 的 纯 系 已 经 被 分 离 出 来 
时 ,选择 的 作用 必定 终止 。 在 这 方面 ,必须 指出 仅仅 根据 一 个 样本 所 表示 的 变异 表 或 曲 
线 同 二 项 方程 式 数字 比例 之 间 的 一 致 性 ,人 们 决 不 能 确切 地 肯定 在 这 个 样本 中 只 存在 一 
个 单独 的 基因 型 。 在 正常 的 含义 上 ,代表 一 个 种 性 纯 的 群体 的 个 体 变异 曲线 ,常常 或 
的 确 在 多 数 情况 下 能 证 明 它 是 代表 群体 里 面 不 同 纯 系 的 许多 基因 型 的 结果 。 这样, 平 
均值 并 不 总 是 能 代表 一 个 真正 的 基因 型 。 在 这 一 点 上 ,一 种 纯 统 计 手 段 就 有 很 大 的 
缺陷 。 

为 此 ,我 试图 在 本 文 的 自始至终 把 平均 数 的 概念 (平均 性 状 、 平 均值 等 等 ) 同 基因 型 
的 概念 予以 严格 区 别 。 这 两 种 截然 不 同 概念 之 混淆 ,只 能 如 此 频繁 地 造成 误解 和 错误 的 
推理 ,或 者 不 仅 在 遗传 学 领域 中 如 此 。 必 须 承 认 ,不 作 详 尽 分 析 而 想 区 别 这 两 种 概念 , 常 
常 十 分 困难 。 在 纯 系 中 这 两 种 概念 常常 是 同一 回 事 。 一 个 基因 型 的 数位 表示 经 常 是 一 
个 平均 值 ,但 决 非 总 是 如 此 。 

就 形态 学 性 状 来 说 (至 少 形态 学 性 状 的 整个 体系 ,在 分 类 学 研究 中 的 价值 已 获得 一 
致 公认 ) ,不 同 基 因 型 之 间 的 区 别 , 是 对 单独 的 个 体 通常 能 识别 出 来 ,尽管 有 变异 ,但 这 种 
变异 属于 这 一 种 或 男 一 种 最 狭窄 的 分 类 范畴 (例如 Jordan 的 亚 种 ) 。 

通常 能 把 这 些 形态 类 型 编 成 一 套 精 确 的 变异 组 ,但 鉴于 以 下 原因 却 有 很 大 的 困难 : 
因为 一 个 不 同 基因 型 个 体 的 混合 群体 ,可 以 同一 批 属 于 同一 个 独特 基因 型 的 个 体 结合 
在 一 起 。 德 弗 里 斯 (Hugo de Vries) 的 一 个 混合 体 如 月 见 草 类 型 或 拉 恩 基 尔 (Raunki 
aer) 的 蒲公英 “Geschlechter” ,其 主要 形态 特性 同 单独 一 个 类 型 的 纯 种 栽培 的 情况 是 不 
同 的 。 

关于 各 种 性 状 中 一 种 生理 性 更 明显 的 性 状 , 即 Hj. Nilsson 的 非 植 物 学 性 状 , 例 如 最 
高 度 和 其 他 比例 .生化 性 质 . 可 靠 的 数学 关系 等 ,我 们 碰 到 的 是 另 一 种 情况 。 通 过 隔离 栽 
培 很 容易 证 实 确实 存在 这 种 明显 的 基因 型 ,它们 只 有 数量 差异 ,所 以 不 同 基因 型 的 变异 
曲线 会 重合 ,而 有 人 则 得 到 德 弗 里 斯 的 越 亲 曲线 。 如 果 一 个 混合 群体 的 个 体 属 于 在 这 类 
特性 中 有 一 个 特性 明显 不 同 的 基因 型 (比较 等 豆 的 大 小 和 宽窄 ) ,这 个 混合 群体 很 容易 产 
生 一 系列 连续 变异 , 却 不 可 能 在 基因 型 之 间 直 接 识别 这 种 特性 的 差别 ,而 平均 值 将 被 错 
误 地 当做 是 一 个 单一 种 基因 型 的 平均 数 。 在 这 种 情况 下 ,不 可 能 辨认 出 一 个 单独 个 体 所 
属 的 那 种 基因 型 。 表 1 对 这 一 点 作 了 很 好 的 说 明 。 


. Heredity "v ety en d pepe lines? 4) 


RO 遗传 学 经 典 文 选 吸 一 


(1901 年 ) 
(微克 》 


5 70| 75 90 E 
5 E EPI s 
stuns ae weal 
36 | 139 | 278 | 498) | 584] | 584| 372 213 E E 85.1 
4 20| 37|101| 204| 287| 234, 120 i 1138 | 91.8 
1 9| 14 CES 127| 102 a2 E 102.5 


[ [25 per eps pss] 
IEEE E i er eif a fa S 


O 子 代 种 子 重 同 亲本 种 子 重 的 关系 。1901 年 得 到 的 种 子 技 重量 分 级 ,然后 种 植 。 

每 一 重量 级 成 员 所 产生 的 种 子 进 行 称 重 并 分 级 ,其 结果 见 “ 子 代 变异 "下 各 栏 所 示 。 

正 因为 这 些 原 因 , 它 或 多 或 少 使 人 们 已 清楚 地 认识 到 或 刚刚 感觉 到 ,以 上 我 称 之 为 
真正 的 形态 学 性 状 的 研究 为 分 类 学 提出 了 一 个 中 心 问 题 。 只 是 近年 来 在 更 低 等 的 类 型 
方面 ,生理 性 更 强 的 性 状 才 使 分 类 学 家 感 兴趣 ,这 些 理由 也 说 明 为 什么 突变 研究 者 在 真 
正 的 形态 性 状 中 找到 了 他 们 研究 的 主要 依据 ; 另 一 方面 ,这 些 用 来 主要 确定 植物 全 部 习 
性 的 特性 或 者 不 能 够 .或 者 只 能 部 分 地 用 数字 测量 表示 ,而 这 种 数字 测量 几乎 总 是 把 它 
们 的 值 转换 到 精确 的 测量 和 计算 方法 的 范围 之 内 。 

这 样 ,探究 变异 和 遗传 法 则 的 生物 统计 研究 ,首先 包括 生理 性 更 强 的 性 状 , 或 一 般 来 
说 即 Bateson 所 谓 的 比例 性 状 , 这 些 性 状 能 用 数字 清楚 地 表示 ,如 体积 大 小 或 重量 。 个 体 
之 间 的 比较 使 人 们 无 法 根据 入 得 变异 性 的 表现 来 区 分 基因 型 的 差异 ,这 就 是 以 下 Gal- 
ton-Pearson 概念 的 主要 依据 。 当 人 们 不 考虑 纯 系 时 ,必定 得 到 结论 ,选择 强烈 变异 的 个 
体 ( 或 正 的 变量 或 负 的 变量 ) 能 在 被 研究 的 基因 型 中 引起 真正 的 变异 。 虽 然 , 这 种 截至 目 
前 已 一 致 公认 并 得 到 生物 统计 学 家 韦 尔 顿 (Weldon) 和 皮尔 还 (Pearson) 支 持 的 概念 , 必 
定 反 对 把 突变 看 做 是 男 一 种 同 入 律 变 异同 样 重要 的 恋 异 。 根 据 所 积累 的 群体 遗传 的 全 
部 统计 学 知识 ,或 者 感到 生物 学 并 不 需要 承认 突变 理论 ,我 之 所 以 在 这 里 说 “或 者 ”, 是 在 
某 种 程度 上 磁 到 了 生物 统计 学 家 的 反对 意见 ,就 我 自己 来 说 , 德 弗 里 斯 规模 宏大 的 实验 ， 
业已 证 明 突 变 的 存在 是 毫 无 疑问 的 。 

从 研究 结果 清楚 地 看 到 ,我 在 这 里 提出 的 有 关 亲 本 和 子 代 间 关系 的 Galton-Pearson 
法 则 ,其 根据 同 至 今 已 予 承 认 的 情况 有 所 不 同 。 就 我 们 的 研究 而 言 ,父母 亲 、 祖 父母 .或 
任 一 个 其 他 祖先 的 各 别 特性 对 子 代 的 平均 特性 不 产生 影响 。 一 个 系 的 基因 型 是 在 同 特 
定时 间 .特定 场所 的 外 界 环境 发 生 紧 密 相 关 的 情况 下 工作 的 ,而 这 种 外 界 环境 又 决定 着 
一 个 个 体 的 平均 特性 。 因 此 ,正如 德 弗 里 斯 根据 相似 的 情景 已 如 此 清楚 地 指出 ,这 个 系 
是 完全 稳定 和 高 度 变化 的 ,尽管 这 显然 是 一 种 相互 矛盾 的 方式 0。 

与 此 同时 ,这 决 不 意味 着 纯 系 是 绝对 稳定 的 。 

首先 ,经 过 无 数 世 代 对 自得 变异 体 的 选择 ,有 可 能 最 终 使 一 个 系 的 基因 型 发 生变 迁 。 
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这 就 是 经 常 指出 的 把 生物 统计 学 家 的 见解 ,应 用 于 那些 现在 不 是 纯 系 ,但 可 以 分 出 纯 系 
的 群体 中 ,但 这 一 点 尚未 得 到 肯定 的 论证 。 证 明 这 种 可 能 性 的 着 重点 是 人 们 希望 确证 这 
种 选择 的 有 效 性 。 

其 次 ,我们 必须 考虑 杂交 育种 ,在 发 生 杂 交 育 种 的 情况 下 , 纯 系 必定 丧失 掉 它 们 纯 的 
状态 ! 然而 ,整个 杂交 种 问题 不 是 我 们 所 要 讨论 的 部 分 。 

第 三 点 是 突变 , 即 基因 型 不 规律 变异 的 可 能 性 。 要 在 最 大 程度 上 规定 突变 还 不 成 
熟 ; 首 先 必须 证 实在 更 多 的 有 机 体 中 存在 突变 。 据 我 所 见 ,突变 的 确 存 在 ,这 一 点 姆 良 稼 
疑 ;我 希望 在 以 后 发 表 的 刊物 中 提出 特定 的 明确 的 证 据 。 本 文 除 涉及 根据 子 代 各 个 体 方 
向 不 规律 的 偏离 ,而 不 能 特别 地 严格 地 鉴定 它们 为 定向 突变 这 一 问题 外 ,其 余 的 就 不 准 
备 多 谈 了 。 

我 必须 提 到 怎样 才能 解释 德 弗 里 斯 的 意见 ,这 一 难以 处 理 的 问题 ,这 就 是 人 们 经 常 
观察 到 负 的 变异 ,这 在 新 发 现 的 基因 型 中 尤其 突出 ,这 一 事件 有 理由 引起 生物 统计 学 家 
对 此 提出 疑问 。 希 望 本 文 握 出 的 研究 将 对 这 一 问题 有 所 启示 , 它 或 者 至 少 看 来 是 把 入 很 
变异 和 突变 之 间 的 界限 拆 掉 了 。 

德 弗 里 斯 在 他 的 《突变 理论 》? 一 书 中 有 一 章 关 于 “营养 和 自然 选择 ”, 其 中 讨论 了 母 
本 植株 营养 丰富 或 缺少 的 结果 。 我 毫 不 怀疑 营养 方面 实际 的 或 想象 的 差异 ,是 与 出 现 选 
择 或 不 出 现 选择 同时 发 生 , 这 一 点 将 说 明 德 弗 里 斯 的 例子 。 还 有 ,个 体 发 育 期 , 即 德 弗 里 
斯 所 命名 的 敏感 时 期 特别 有 意思 。 我 能 在 我 的 研究 材料 中 引证 相似 的 现象 ,但 存在 着 极 
大 的 困难 。 必 须知 道 , 我 的 意图 不 是 用 纯 系 原 理 来 解释 这 一 问题 ,因而 除了 所 选择 的 性 
状 方面 的 差异 同 截然 不 同 的 或 实验 设计 的 产地 有 联系 外 ,不 可 能 得 到 别 的 什么 东西 。 在 
这 一 点 上 ,新 拉 马 克 主 义 者 特别 感 兴趣 ,但 还 要 作 大 量 的 研究 工作 ,并 肯定 要 使 用 真正 的 
纯 系 作为 研究 材料 。 

我 的 主要 目的 是 对 祖先 和 后 代 之 间 的 伽 尔 顿 回归 有 所 阐明 ,而 我 相信 我 的 材料 同 伽 
尔 顿 的 材料 一 样 明显 地 有 其 自然 特性 ,这 种 材料 作为 把 伯 尔 顿 定律 应 用 在 群体 方面 进行 
分 析 的 基础 是 有 价值 的 。 我 的 见解 间 伽 尔 顿 或 德 弗 里 斯 的 见解 缘 不 矛盾 。 

如 果 我 的 研究 得 到 广泛 传播 ,并 抓 住 了 它们 的 意义 远 远 超过 本 文 讨论 的 特殊 例子 ， 
这 项 工作 总 的 结果 将 会 对 贝 特 森 (Bateson) 和 德 弗 里 斯 关于 非 连续 性 变异 或 突变 在 进化 
理论 方面 的 巨大 意义 赋予 重要 的 支持 。 就 本 人 所 进行 的 选择 而 言 , 仅 在 选 出 一 个 早 就 在 
在 的 基因 型 的 代表 者 方面 是 有 效 的 。 通 过 保留 那些 同 所 需要 的 方向 不 一 致 的 个 体 , 就 不 
能 连续 地 得 到 这 些 基因 型 :它们 将 很 少 被 发 现 和 分 离 出 来 。 

从 纯 系 研究 得 到 的 知识 ,与 杂交 方面 的 知识 相 结合 ,可 作为 群体 遗传 研究 的 一 个 起 
点 ,此 群体 由 于 需要 不 断 的 异 花 受 精 或 杂交 ,致使 纯 系 不 能 得 到 完全 的 分 离 。 早 些 时 候 
曾经 指出 ,这 种 见解 同 德 弗 里 斯 伟大 著作 中 的 基本 意见 完全 相符 ,并 已 看 出 我 是 通过 同 
德 弗 里 斯 略为 不 同 的 途径 得 到 这 一 概念 ,注意 到 这 一 概念 是 根据 不 同 资料 得 出 的 ,这 一 
点 也 很 重要 。 


D 德 弗 里 斯 的 (突变 理论 ?的 最 后 部 分 是 在 这 本 著作 的 编辑 过 程 中 形成 的 (第 503 一 504 页 ), 他 以 最 巧妙 的 方法 
证 明 突变 是 怎样 在 多 数 情况 下 首先 表现 出 来 。 从 这 里 得 到 一 个 非常 重要 的 例子 来 解释 刚刚 讨论 的 关系 。 
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此 外 ,相关 变异 的 重要 问题 是 一 个 轻微 变化 的 性 状 取决 于 究竟 所 研究 的 是 一 个 纯 系 
还 是 一 个 群体 。 在 后 一 种 情况 下 ,我 早 些 时 候 就 打算 证 明 , 某 一 个 相关 比例 (Pearson 的 
术语 ) 不 一 定 能 强 有 力 地 代表 一 种 合理 的 关系 ,在 一 个 纯 系 内 所 表示 的 一 种 相关 的 关系 ， 
其 意义 要 重大 得 多 。 我 的 综合 表 很 好 地 说 明了 这 个 概念 , 即 纯 系 内 的 选择 不 可 能 使 性 豆 
的 长 度 和 宽度 间 的 相关 性 发 生变 异 , 而 要 从 原始 群体 中 分 离 出 真正 不 同 的 基因 型 ,例如 
看 来 是 完全 同 质 的 . 罕 的 和 宽 的 和 蛋 豆 则 不 难 。 

还 有 ,我 们 必须 估计 到 突变 的 可 能 性 ,这 样 即使 最 强 的 相关 关系 也 会 被 破坏 。 目 前 
我 不 想 涉及 这 一 问题 ,在 以 后 发 表 的 一 篇 文章 中 ,我 希望 用 作为 研究 基础 的 纯 系 原理 对 
此 作 更 多 的 阐明 。 

如 果 读 者 经 了 解 本 项 工作 而 对 伽 尔 顿 `, 皮 尔 了 进 和 其 他 生物 统计 研究 工作 者 的 重要 工 
作价 值 置 于 怀疑 的 地 位 ,我 必 将 真正 地 感到 和 遗憾。 我 不 能 冒昧 地 批评 皮尔 还 的 论述 , 特 
别 是 他 对 一 个 特殊 群体 内 有 关 祖 先 影 响 问 题 所 作 的 论述 。 但 我 的 确 这 样 想 ,如 果 纯 系 原 
理 为 皮尔 逊 这 样 一 种 人 所 掌握 , 它 就 能 把 生物 统计 的 研究 较 之 其 群体 研究 大 大 地 推 向 前 
进 。 很 明显 ,皮尔 逊 所 研究 的 这 种 关系 具有 伟大 的 科学 意义 和 重大 的 实践 价值 ,但 它们 
不 适 于 完全 地 说 明 遗 传 学 的 基本 定律 。 

而 什么 东西 特别 地 影响 伽 尔 顿 的 研究 ? 据 我 估计 ,是 本 文 提出 的 结果 以 一 种 漂亮 的 
方式 支持 伽 尔 顿 早 在 1876 年 已 经 提出 的 “血统 论 ” 的 基本 意见 。 这 个 定律 包括 最 近 关 于 
“种 质 连 续 性 ”的 魏 斯 曼 理 论 中 几乎 全 部 有 实际 价值 的 内 容 。 魏 斯 曼 的 这 个 推测 使 提 得 
更 简单 的 但 并 非 没 有 独创 精神 的 且 相 当 原 始 的 伽 尔 顿 意见 相形 见 绸 ,这 或 许 在 某 种 程度 
上 应 归结 于 伽 尔 顿 本 身 , 因 为 在 他 的 最 近 著 作 中 ,他 没有 看 出 借助 于 研究 进展 坚持 他 的 
血统 论 是 合适 的 。 血 统 论 同 伽 尔 顿 的 回归 定律 并 不 完全 相符 ,这 一 点 是 对 的 ,但 再 没有 
比 我 在 下 面 读 到 的 结果 能 更 好 地 支持 和 说 明 这 种 论点 了 : 据 我 看 来 ,对 一 个 纯 系 基因 型 
常见 的 完全 回归 ,是 对 血统 概念 稍 作 修改 的 最 漂亮 的 证 据 。 人 牲 尔 顿 的 血统 概念 不 能 不 加 
改变 地 维持 下 去 ,这 一 点 是 正确 的 。 尽 管 魏 斯 曼 最 近 把 伽 尔 顿 当 做 通过 决定 了 实现 细胞 
限制 的 “声音 ”, 但 人 们 可 以 命名 这 些 理论 上 的 遗传 颗粒 ,而 德 弗 里 斯 在 识别 出 遗传 颗粒 
的 单位 性 质 方面 是 值得 倍加 赞扬 的 ,他 把 这 种 遗传 颗粒 称 之 为 泛 子 ,于 1889 年 首次 公布 
了 这 个 概念 ,并 在 《突变 理论 ?一 书 中 得 到 了 进一步 的 发 展 。 我 认为 伽 尔 顿 - 德 弗 里 斯 理论 
是 唯一 正确 有 用 的 遗传 理论 。 

本 文 把 纯 系 原理 作为 一 个 绝对 需要 的 原理 ,而 带 入 遗传 学 研究 的 真正 深入 的 探索 中 
必 将 取得 成 功 。 然 后 将 达到 它 的 最 高 目标 。 以 后 发 表 的 文章 将 用 以 说 明 各 纯 系 方式 多 
种 多 样 的 作用 。 本 文中 我 只 研究 了 一 种 方式 的 变异 ,以 便 以 其 最 简单 的 例子 提出 我 的 
概念 。 

可 用 下 面 伽 尔 顿 常 引 用 的 一 句 话 简练 而 最 清楚 地 表示 从 事 这 项 研究 的 思路 。 

“在 你 能 掌握 它 以 前 ,你 首先 必须 把 它 拆 开 ,然而 再 把 它 组合 起 来 。 

Vilmorin 强调 各 部 分 的 区 分 , 伽 尔 顿 证 明 重 组 的 合理 基础 :我 在 此 则 尝试 着 把 这 两 
位 在 他 们 各 自 的 观点 方向 都 值得 尊重 的 .具有 独创 精神 的 研究 者 的 观点 结合 起 来 了 。 
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染色 体 遗 传 


沃尔特 。 瑟 上 顿 (W. S. Sutton)® 
(1903 年 ) 


作者 在 最 近 发 表 的 Brach ystola® 不 同 细 胞 世代 染色 体 精 确 研究 的 一 些 结果 中 ,扼要 
地 指出 ,染色 体 研究 中 所 叙述 的 一 些 现象 , 同 孟 德尔 在 1865 年 根据 植物 杂交 种 方面 的 观 
察 首先 作出 的 ,最 近 又 被 一 些 有 才能 的 研究 工作 者 予以 肯定 的 某 些 结 论 之 间 , 存 在 着 肯 
EMH AR. WAR HCE. B. Wilson) 教 授 在 其 简讯 中 又 进一步 提 到 其 理论 问题 。 本 文 针对 
这 些 问 题 作 更 详尽 的 讨论 ,其 推理 性 可 通过 指明 工作 的 某 些 线索 予以 证 实 , 以 便 测 定 所 
下 结论 的 可 靠 性 。 此 处 提出 的 一 般 概 念 是 作者 在 知道 孟 德 尔 定律 之 前 纯粹 从 细胞 学 资 
料 推导 出 来 的 ,而 现在 却 是 细胞 学 家 不 容 推 辞 地 对 完全 熟悉 遗传 学 试验 研究 结果 的 贡 
献 。 正 如 以 后 会 看 到 的 ,这 些 一 般 性 的 概念 完全 满足 典型 的 备 德 尔 情况 的 条 件 , 而 且 看 
来 许多 同 孟 德尔 类 型 已 知 的 偏离 可 以 用 正常 染色 体 过 程 中 容易 想象 到 的 变异 来 解释 。 

我 们 早 就 认为 ,必须 注意 生殖 细胞 机 体 , 以 便 最 终 确 定 遗 传 现象 。 重 德尔 充分 重视 
这 一 事实 ,并 甚至 安排 专门 的 实验 以 确定 生殖 细胞 机 体 的 本 性 。 他 根据 这 些 实验 作出 了 
伟大 的 结论 :在 有 机 体 中 , 当 母 本 和 父 本 的 潜力 表现 在 每 个 性 状 的 范围 时 ,与 每 个 性 状 有 


© AX EA W. S Sutton. The chromosomes in heredity. Biological Bulletin, 1903, 4; 231-251. 

Q 沃尔特。 BBC Walter Stanborough Sutton, 1877—1916) ,美国 动物 学 遗传 学 家 。 他 研究 了 染色 体 的 行为 和 
在 遗传 中 的 重要 性 ,证 明了 染色 体 携带 遗传 单位 基因 ,并 成 对 出 现 ,将 染色 体 和 遗传 联系 起 来 ,而 染色 体 在 减 数 分 裂 
中 的 行为 是 随机 的 。 医 顿 的 工作 为 染色 体 遗 传 学 说 英 定 了 基础 。 

G  Montgonery 于 1901 年 首次 得 出 联 会 是 父 本 和 母 本 染色 体 成 对 联合 的 结论 。 
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关 的 生殖 细胞 是 纯 的 。 然 而 ,由 于 对 细胞 分 裂 的 性 质 一 无 所 知 , 备 德尔 没有 在 这 方面 进 
行 过 比较 ,但 是 ,对 于 近年 来 重新 恢复 并 扩大 备 德 尔 实验 结果 的 人 们 来 说 ,反复 地 看 到 在 
细胞 机 体 和 细胞 分 裂 之 间 可 能 有 关系 。 对 此 ,Bateson 用 下 面 一 段 话 清楚 地 谈 到 他 的 印 
象 ;“ 不 可 能 有 这 样 的 事实 ;在 孟 德 尔 情 况 下 ,杂交 种 会 产生 平均 来 说 每 种 配子 的 数目 相 
等 ,这 就 是 说 ,一 种 对 称 的 结果 ,无 疑 是 这 个 事实 必须 同 细胞 分 效 所 产生 的 配子 的 一 些 对 
称 的 分 配 情景 相 一 致 ”。 

作者 在 将 近 一 年 之 前 根据 在 Brachystola 中 看 到 的 情况 , 弄 清 楚 生 殖 细 胞 染色 体 组 
的 高 度 组 织 性 在 遗传 方面 肯定 有 意义 。 在 文章 中 早已 指出 以 下 几 点 : 

(1) 前 联 会 生殖 细胞 的 染色 体 组 是 由 两 个 相等 的 染色 体系 统 组 成 ,有 充分 的 根据 作 
出 结论 ,其 中 之 一 是 父 本 染色 体系 统 ,而 另 一 个 为 母 本 染色 体系 统 。 

D 联 会 的 过 程 ( 拟 减 数 ) 包 括 两 个 染色 体系 统 的 同 源 成 员 ( 即 大 小 相同 的 成 员 ) 成 对 
地 联合 。 

G) 第 一 次 后 联 会 或 成 熟 有 丝 分 型 是 相等 的 ,其 结果 无 染色 体 区 别 0。 

(4) 第 二 次 后 联 会 分 裂 是 减 数 分 柳 , 它 使 得 在 联 会 时 成 对 结合 的 染色 体 分 开 , 并 把 它 
们 送 往 不 同 的 生殖 细胞 中 去 。 

CS) 贯穿 各 细胞 分 裂 的 全 过 程 ,染色 体 都 保持 其 形态 特性 。 

众所周知 ,许多 种 卵 , 其 母 本 和 父 本 染色 体 组 对 大 量 有 丝 分 裂 来 说 ,彼此 间 明 显 地 保 
持 其 独立 性 ,由 于 牢记 这 一 事实 ,作者 首先 倾向 于 认为 ,在 减 数 分 裂 中 ,所 有 母 本 染色 体 
必须 移 向 一 个 极 ,而 所 有 父 本 染色 体 则 移 向 另 一 极 ,生殖 细胞 就 这 样 分 型 成 两 种 ,把 它们 
分 别称 之 为 母 本 和 父 本 。 这 同 最 近 Cannon 进一步 提出 的 概念 是 一 致 的 ,但 不 久 就 发 现 
这 个 概念 同 许多 已 知 的 育种 实践 有 矛盾 ,因此 ， 

CD 如果 杂 种 的 生殖 细胞 血统 是 纯 的 , 则 杂交 育种 的 效果 不 会 超过 第 一 次 杂交 的 
情况 。 

(2) 如 果 任 何 一 个 动物 或 植物 只 有 两 种 生殖 细胞 ,那么 一 个 单一 配对 的 后 代 , 只 能 有 
4 种 不 同 的 组 合 。 

(3) 如 果 从 每 一 个 成 熟 的 生殖 细胞 整个 地 排除 掉 母 本 或 父 本 染色 体 ,一 个 个 体 就 只 
能 从 每 一 个 后 代 亲 本 系 的 每 一 代 接 受 一 个 祖先 的 染色 体 (特性 ) ,也 即 不 能 从 祖父 和 外 祖 
父 , 或 祖母 和 外 祖母 都 把 染色 体 ( 特 性 ?遗传 过 来 。 

在 这 些 考虑 的 推动 下 ,更 仔细 地 研究 了 整个 分 裂 过 程 , 它 包括 分 裂 前 染色 体 在 核 中 
的 位 置 ,纺锤 体 的 起 源 和 形成 ,染色 体 和 发 散 中 心 体 的 相对 位 置 以 及 纺锤 丝 同 染 色 体 的 
接触 点 。 研 究 结 果 没 有 证 明 整 个 配子 染色 质 的 亲本 纯洁 性 。 相 反 , 发 现 有 许多 地 方 有 力 
地 表明 @, 减 数 分裂 赤 道 板 上 的 二 价 染 色 体 的 位 置 纯 粹 是 一 种 机 会 而 已 ,这 就 是 任何 一 对 
染色 体 可 以 同 走向 哪 一 个 极 都 无 所 谓 的 母 本 或 父 本 的 染色 单 体 靠 在 一 起 ,而 不 管 其 他 对 


D 有 许多 有 机 体 并 非 如 此 。 

O 考虑 到 不 可 能 在 任 一 个 联 会 对 中 辨别 其 母 本 和 父 本 成 员 , 要 在 一 个 纯 种 得 到 绝对 的 证 明 是 不 可 能 的 。 但 
Moenkhaus 所 得 到 鱼 的 杂种 能 饲养 到 性 成 熟 ,就 可 以 指望 在 这 一 点 土 得 到 绝对 的 证 明 。 这 种 观察 能 在 某 些 杂 种 鱼 的 
早期 细胞 中 进行 ,根据 染色 体形 态 上 的 差别 来 辨别 它 是 母 本 的 还 是 父 本 的 ,如 在 成 熟 分 裂 时 也 能 这 样 做 ,染色 体 在 减 
数 时 的 分 配 问题 就 成 为 一 种 非常 简单 的 观察 了 。 
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的 位 置 如 何 。 因 此 ,一 个 个 体 的 成 熟 生殖 产物 可 能 有 大 量 的 母 本 和 父 本 染色 体 的 不 同 组 
合 。 为 说 明 这 一 点 ,我 们 可 以 考虑 一 种 形式 ,在 体 细胞 和 前 联 会 生殖 细胞 有 8 个 染色 体 ， 
最 后 在 成 熟 的 生殖 产物 为 4 个 染色 体 。 该 物种 生殖 系统 ,总 的 说 来 ,可 用 字母 A,B,C,D 
来 表示 。 而 任何 一 个 分 裂 核 可 以 认为 它 含 有 人 A、B、C.、D 的 染色 体 来 自 父 亲 ,a、b、c、d 则 来 
自 母 亲 。 作 为 联合 同 源 染 色 体 的 联 会 ,其 结果 形成 了 二 价 染 色 体 Aa、Bb、Cc、Dd, 它 通过 
减 数 分 裂 再 分 解 其 成 分 。 由 减 数 分 裂 得 到 的 每 一 个 成 熟 生殖 细胞 必定 接受 每 一 个 联 会 
对 中 的 一 个 染色 体 成 员 , 但 母 本 和 父 本 染色 体 有 16 种 可 能 的 组 合 , 形 成 一 完全 的 系统 ， 
Ba.B.C.D;A.b.C.D;A.B.c.D;A.B.C.d;a.b.C.D;a.B.c.D;a、B.C.d;a、b、c、d; 和 
它们 的 配对 :A、b.c.d;a.B.c.d;a.b.C.d;a.b.c.D;A\B.c.d;A.b.C.d;A.b.c.D;A.B. 
C.D。 这 里 ,一 个 在 其 减 数 系统 中 具有 4 个 染色 体 的 有 机 体 , 不 是 两 种 配子 ,而 是 可 以 产 
A 16 种 不 同 配 子 ; 以 及 两 个 无 亲缘 关系 的 后 代 可 以 出 现 16X16 或 256 种 组 合 , 而 不 是 亲 
本 配子 纯 合 性 假设 所 限定 的 4 种。 此 外 ,只 有 少数 有 机 体 , 其 染色 体 少 到 8 个 ,还 有 ,由 
于 每 增加 一 对 染色 体 , 使 生殖 产物 @ 可 能 的 组 合 数 增加 一 倍 , 而 接合 子 的 可 能 组 合 数 则 增 
加 4 倍 ,显然 ,在 具有 24 —36 个 染色 体 的 正常 形式 中 ,其 可 能 组 合 的 概率 就 十 分 大 了 。 
下 表 表 示 在 前 联 会 细胞 中 其 有 从 2 一 36 个 染色 体 的 可 能 组 合 的 形式 。 


ROH — 配子 组 合 BATHE 

1 2 4 

2 4 16 

3 8 64 

4 16 256 

5 32 1024 

12 6 64 4096 
14 7 128 16 384 
16 8 256 65 536 
18 9 512 262 144 
20 10 1024 1048 576 
22 11 2048 4194 304 
24 12 4096 16 777 216 
26 13 8192 67 108 864 
28 14 16 384 268 435 456 
30 32768 1073741 824 
32 65 536 4 294 967 296 
34 131072 17 179 869 184 
262 144 68 719 476 736 


如 果 Bardeleben 估 测 人 有 16 个 染色 体 ( 所 作 的 最 低 的 估 测 ?是 正确 的 话 , 每 个 个 体 
参照 某 染 色 体 组 合 , 能 够 产生 256 种 不 同 的 生殖 产物 ,以 及 一 简单 配对 后 代 的 可 能 组 合 
为 256X256, 或 65536; 而 且 有 36 个 染色 体 的 Toropneustes 其 单个 个 体 配 子 和 配对 合子 


D 任何 物种 单个 个 体 生殖 产物 的 可 能 组 合 数 可 用 简单 的 公式 2" 表 示 。 此 处 ”代表 减 数 系统 中 染色 体 的 数目 。 
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的 不 同 组 合 的 可 能 性 分 别 为 262 144 和 68719 476736 。 就 因为 配子 中 母 本 和 父 本 染色 体 
有 数目 如 此 之 大 的 组 合 的 可 能 性 , 它 把 染色 体 理论 同和 遗传 学 方面 已 知 的 事实 带 来 了 最 终 
的 联系 ; 孟 德 尔 本 人 找到 两 个 或 3 个 不 同性 状 确切 的 组 合 , 和 发 现 它们 彼此 间 独 立地 路 
传 , 并 在 第 二 代 中 出 现 大 量 各 种 各 样 的 组 合 。 

在 Brachystola 染色 体 中 观察 到 其 恒定 体积 上 的 差别 早 使 我 产生 怀疑 , 单 研究 精子 
发 生 不 能 证 实 减 数 系 统 的 各 别 染 色 体 在 发 育 中 所 起 的 不 同 作用 。 看 来 以 后 Boveri 在 一 
项 有 关 正 常 系统 中 确实 缺乏 某 些 染色 体 的 幼虫 研究 ,所 得 结果 证 实 了 这 一 疑虑 ,其 唯一 
的 结论 是 染色 体 在 质量 上 是 不 同 的 ,并 各 自 代 表 不 同 的 潜力 。 采 纳 这 一 结论 ,我 们 必须 
能 在 任何 一 个 染色 体 的 遗传 行为 , 同 有 机 体 中 与 该 染色 体 有 联系 的 性 状 的 遗传 行为 之 间 
找到 确实 的 关系 。 

就 性 状 而 言 , 孟 德 尔 发 现 , 由 两 个 在 某 一 特定 性 状 上 不 同 的 个 体 进行 杂交 ,产生 的 杂 
交 种 作 自 花 受 精 , 在 大 多 数 情况 下 ,其 后 代 在 不 同性 状 方面 是 顺应 一 完全 明确 的 规律 ,用 
字母 A 表示 原始 亲本 之 一 所 看 见 的 性 状 , 字 母 a 为 另 一 个 原始 亲本 的 性 状 , 那 么 该 杂交 
种 经 自 花 受精 所 产生 的 全 部 后 代 , 以 该 性 状 来 说 ,可 用 公式 AA : 2Aa : aa 表示 。 这 就 是 
说 ,接受 原始 的 纯 种 亲本 之 一 的 性 状 只 有 四 分 之 一 ,接受 另 一 纯 种 亲本 的 性 状 也 只 有 四 
分 之 一 ,而 后 代 的 一 半 接 受 两 个 原始 亲本 的 性 状 , 由 此 提出 了 杂种 产生 这 些 后 代 的 条 件 。 

至 今 我 们 还 没有 用 图 解 公式 来 表示 在 相似 育种 实践 中 的 染色 体 组 合 ,但 显然 ,根据 
早已 得 到 的 资料 ,现在 可 以 作出 这 类 公式 。Bracbystola 减 数 染色 体系 统 由 11 个 成 员 组 
成 。 它 们 中 间 没 有 两 个 染色 体 的 大 小 是 完全 相同 的 。 在 我 早 些 时 候 的 文章 中 ,用 字母 
A、B、C…… K 来 区 别 这 些 染 色 体 。 在 非 减 数 系统 中 ,有 22 个 成 员 ,能 看 出 它们 构成 像 
成 熟 生 殖 细 胞 那样 的 两 个 系统 ,而 可 以 用 A、B、C…… KHA,B, Ce K 表示 。 联 会 使 同 
源 染 色 体 联合 和 产生 一 加 倍 成 员 的 单独 系统 , 即 :AA、BB、CC…… KK ,而 减 数 分 裂 使 这 
些 成 对 的 染色 体 分 开 , 因 而 每 一 对 的 一 个 成 员 进 入 到 每 一 个 所 产生 的 生殖 产物 中 去 。 

有 理由 相信 ,Brachystola 某 一 染色 体 的 分 殊 产 物 在 其 各 自 的 系统 中 , 像 它 们 亲本 成 
员 一 样 ,保持 着 同样 的 体积 关系 ;这 一 点 加 上 不 同 染色 体 代 表 不 同 潜力 的 证 据 , 使 这 种 体 
积 关 系 是 某 一 组 性 状 的 生理 基础 的 特点 成 为 可 能 。 但 是 物种 中 任何 一 个 减 数 系统 的 每 
一 个 染色 体 , 在 其 他 任何 系统 中 都 有 一 个 同 源 染 色 体 ,根据 上 述 考 虑 ,其 结果 是 这 些 同 源 
染色 体 在 发 育 中 占有 同一 地 位 。 如 果 是 这 种 情况 ,那么 ,在 后 代 的 前 联 会 细胞 中 ,来 自 父 
方 的 染色 体 A 及 其 同 源 染色 体 , 来 自 母 方 的 染色 体 a, 可 以 看 做 是 父 方 A 和 母 方 as 相对 
立 的 单位 性 状 的 生理 基础 。 在 联 会 中 , 同 源 染 色 体 的 联合 产生 减 数 分 裂 的 二 价 染 色 体 
Aa, 上 面 提 到 在 减 数 分 裂 中 ,此 二 价 染 色 体 Aa 分 离 成 为 A Ala 成 员 。 在 所 有 情况 下 , 它 
们 都 是 这 样 分 到 不 同 的 生殖 产物 ,因此 在 一 个 雌雄 同体 的 有 机 体 , 我 们 就 有 以 下 4 种 
配子 : 

Ag ag 
AQ a9 
它们 将 产生 4 种 组 合 : 


D 不 管 副 染 色 体 , 它 不 参加 联 会 。 
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Ad 十 A9 一 AA 
A d o-a9-— Aa 
ag -- AQ—aA 
ac 十 ae9 一 aa 
由 于 第 二 种 第 三 种 组 合 是 相似 的 ,其 结果 可 用 公式 AA : 2Aa : aa KAA, EMA hE 
尔 情况 中 任何 一 个 性 状 所 得 的 结果 是 相同 的 。 因 此 生殖 细胞 分 裂 的 现象 和 遗传 现象 似 
平 有 相同 的 本 质 上 的 特点 , 即 单 位 (染色 体 、 性 状 ) 的 纯洁 性 和 相同 单位 的 独立 传递 ;而 结 
果 是 在 每 一 种 情况 下 ,所 产生 的 一 半 配 子 确实 含有 两 个 对 立 单位 (和 染色体、 性 状 ) 中 的 一 
个 单位 。 
在 以 往 的 考究 中 我 们 有 理由 相信 ,染色 体 和 等 位 基因 ?或 单位 性 状 之 间 存 在 着 肯定 
的 关系 ,但 过 去 我 们 没有 提问 ,究竟 是 把 整个 染色 体 还 是 把 染色 体 的 一 部 分 看 做 单个 等 
位 基因 的 基础 ? 毫 无 疑问 ,答案 必然 赞同 后 一 种 可 能 性 ,不 然 的 话 , 一 个 个 体 所 持 有 的 各 
别 性 状 的 数字 ,就 不 能 超过 生殖 产物 的 染色 体 数 ;这 无 疑 同 实 际 情况 相 违 反 。 因 此 ,我 们 
必须 想到 ,至 少 有 些 染 色 体 同 若 干 个 不 同等 位 基因 有 关系 。 然 后 ,如 果 染 色 体 永恒 地 保 
持 它们 的 个 性 ,那么 无 论 哪 一 个 染色 体 所 代表 的 全 部 等 位 基因 必定 在 一 起 遗传 。 另 一 方 
面 , 不 要 设想 ,所 有 的 等 位 基因 都 必定 在 有 机 体 中 显示 出 来 ,因为 这 里 有 一 个 显 性 问题 ， 
且 不 知道 显 性 是 否 是 一 整个 染色 体 的 功能 。 可 以 想象 染色 体能 分 成 更 小 的 单位 (有 点 像 
Weismann 的 意见 ?它们 代表 等 位 基因 , 它 既 可 以 是 显 性 ,也 可 以 是 隐 性 。 在 这 种 情况 下 ， 
相同 的 染色 体 可 以 同时 代表 显 性 和 隐 人 性 等 位 基因 。 
这 种 设想 大 大 增加 在 个 体 中 确实 看 到 的 性 状 的 可 能 组 合 的 数目 ,而 同时 却 不 幸 地 增 
加 了 去 确定 哪些 性 状 是 一 起 遗传 的 困难 性 ,因为 隐 性 染色 质 单位 (等 位 基因 ?) 总 是 同 显 
性 染色 质 单位 联结 在 同一 个 染色 体 上 ,以 致 经 过 好 多 世代 都 不 能 把 它 探 查 出 来 ,直到 在 
-种 非常 混乱 的 方式 下 作为 一 种 返 祖 现 象 而 可 能 显示 出 来 。 
Bateson 和 Saunders 在 紫罗兰 属 (Meatthniola) 实 验 中 提 到 ,有 两 种 相互 关联 的 性 状 可 
用 其 物质 基础 处 于 同一 染色 体 上 加 以 解释 .“ 在 某 些 组 合 中 ,@ 绿色 种 子 和 灰白 色 紧 密 
相关 ;@@ 棕色 种 子 和 grabrousness 紧密 相关 ,在 其 他 组 合 中 则 没有 这 种 相关 ”。 此 种 结果 
可 能 由 于 此 二 性 状 的 物质 基础 处 于 同一 染色 体 上 的 缘故 。 当 人 们 观察 到 密切 相关 时 ,可 
能 二 者 都 是 显 性 ;如 缺乏 相关 性 , 则 可 能 一 为 显 性 , 另 一 为 隐 性 。 他 们 在 另 一 段 引 言 中 又 
说 :紫花 或 深 红 色 花 的 植株 , 系 由 绿色 种 子 生 长 而 成 ,这 一 规律 具有 普遍 性 . "这 种 情况 
可 能 是 两 种 共同 存在 染色 质 单位 恒定 地 表现 出 显 性 的 缘故 。 
显 性 问题 并 非 纯 属 细胞 学 概念 。 细 胞 学 仅 说 明 在 一 个 细胞 内 存在 着 两 种 染色 体 , 而 
这 两 种 染色 体 都 能 表现 某 一 特定 性 状 , 同 时 ,有 待 通过 实验 予以 说 明 当 它们 同时 存在 时 
的 效应 如 何 。 实 验 表明 ,下 述 三 种 理论 上 的 可 能 性 都 有 可 能 实现 , 即 @ 其 中 一 方 成 为 显 
性 ,而 使 其 同 源 的 另 一 方 成 为 隐 性 ;@ 可 能 产生 一 种 折 中 的 结果 ,这 时 可 以 表现 出 每 一 种 
染色 体 的 作用 ;@ 两 种 染色 体 的 共同 作用 可 能 产生 一 种 完全 新 型 的 性 状 。 备 德尔 在 遇 到 
第 一 类 的 情况 时 ,把 看 得 出 的 性 状 ( 等 位 基因 ,染色 质 单位 ) 称 之 为 显 人 性 的 ,把 另 一 个 性 状 


@ Bateson 的 名 词 。 
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称 为 隐 性 的 。Bateson 和 Saunders 等 人 的 实验 ,以 及 孟 德 尔 的 实验 都 表明 ,在 许多 情况 
下 ,只 要 环境 条 件 没 有 起 质 的 变化 , 显 性 性 状 往往 在 以 后 的 世代 中 仍然 保持 显 性 。 然 而 ， 
Bateson 所 引证 的 某 些 实验 说 明显 性 可 能 起 变化 或 有 缺陷 。 此 外 ,在 多 数 ( 如 果 不 是 全 
部 ) 情 况 下 ,每 种 性 状 都 有 许多 不 同 的 表现 (如 Bateson 所 说 的 关于 人 体高 矮 的 许多 不 同 
的 等 位 基因 ) ,它们 在 不 同 组 合 中 表现 相对 的 显 性 ,这 一 点 不 仅 可 以 想象 ,而 且 十 分 可 能 。 
豌豆 的 实验 表明 某 些 等 位 基因 几乎 永远 是 显 性 ,诸如 种 子 圆 形 对 和 皱 形 .子叶 黄色 对 绿色 ， 
但 值得 注意 的 是 ,如 同 多 数 备 德尔 实验 一 样 , 这 里 只 使 用 了 两 个 相对 性 状 。 对 一 般 相 似 、 
但 某 些 特性 表现 不 同 的 品种 进行 研究 ,肯定 会 得 出 有 意义 的 结果 。Bateson 对 单 冠 鸡 、 政 
瑰 冠 鸡 及 孔雀 之 间 杂 交 的 观察 ,认为 就 是 这 样 一 种 简单 的 方式 。 它 将 大 大 充实 我 们 对 显 
性 本 质 的 了 解 。 

Bateson 除 提出 许多 实例 说 明 孟 德尔 原理 以 外 ,还 提出 非 孟 德尔 式 的 三 种 情况 : 
CD 连续 变异 的 普通 融合 遗传 ;@ 首次 杂交 后 就 不 再 分 离 的 遗传 形式 ;@ Millardet 的 “ 假 
杂种 ”。 


1. 融合 遗传 


在 这 方面 ,Bateson 明确 认为 这 种 情况 可 能 “与 和 孟 德 尔 原理 完全 无 关 ”, 但 表明 它 很 可 
能 与 真正 的 孟 德 尔 跟 传 有 联系 ,他 又 说 道 : “比方 说 ,应 该 承认 根据 某 种 假设 ,开化 人 种 的 
身材 这 一 典型 持久 性 的 性 状 方面 ,肯定 存在 一 对 以 上 的 等 位 基因 。 可 能 存在 有 许多 成 对 
的 等 位 基因 。 但 我 们 不 能 肯定 这 种 基因 对 和 由 之 产生 的 不 同 种 的 配子 的 数量 (甚至 在 身 
材 方面 也 如 此 ?是否 都 无 限量 。 即 使 等 位 基因 对 数 很 少 , 比 方 说 只 有 4 对 或 5 对 ,那么 纯 
合 与 杂 合 的 各 种 组 合 可 能 会 依次 排列 ,形成 接近 于 连续 性 的 曲线 ,其 组 成 成 分 的 纯度 无 
须 怀 疑 , 实 际 上 也 无 法 查核 .” 这 一 假设 说 明 , 它 在 染色 体 理论 方面 是 有 根据 的 ,在 目前 我 
们 所 了 解 的 情况 下 , 它 足 以 将 近乎 连续 性 变异 的 多 种 情况 与 严谨 的 备 德 尔 遗 传 确切 地 联 
系 起 来 ;但 另 一 方面 ,正如 已 经 指出 的 ,现在 许多 性 状 的 个 别 变异 ,看 来 很 可 能 被 看 做 为 
严谨 的 孟 德 尔 式 变 异 , 可 以 证 明 是 由 于 物种 本 身 存 在 有 许多 变异 ,而 这 种 变异 又 被 视 为 
等 位 基因 型 ,因此 在 象征 该 类 型 的 同 源 染色 质 单 位 上 就 有 相似 的 变异 。 


2. 产生 真 杂交 种 的 首次 杂交 


真 杂 交 种 的 生殖 细胞 内 显然 不 能 有 质 的 退化 。 在 正常 情况 下 ,应 该 用 母 本 和 父 本 的 
同 源 染 色 体 间 存在 的 亲和力 来 说 明 联 会 问题 。 相 反 , 退 化 则 是 失去 这 种 亲和力 或 因 某 种 
巨 力 而 造成 中 性 化 所 致 。 目 前 ,在 山 柳 菊 属 (Hieracium) 方 面 ,杂交 种 的 性 状 往往 就 是 两 
个 亲本 性 状 的 中 间 性 状 , 表 明 双 方 的 等 位 基因 (或 染色 质 单位 ) 都 在 进行 着 工作 。 但 在 自 
体 受 精 情 况 下 ,就 不 会 减少 等 位 基因 ( 减 数 分 裂 )。 相 反 , 所 有 的 组 合 都 产生 相似 的 后 代 ， 
而 它们 又 与 亲本 相似 ,这 一 事实 说 明了 所 有 的 生殖 细胞 都 是 相等 的 。Bateson 在 另 一 处 
提出 一 种 看 法 “如 果 一 个 等 位 基因 单独 来 自 父 本 , 另 一 个 等 位 基因 来 自 母 本 ,那么 我 们 
能 得 到 的 只 能 是 一 个 由 杂 合 子 组 成 的 品种 ”, 这 种 情况 粗 粗 一 看 在 逻辑 上 过 得 去 ,似乎 只 
要 按 此 培育 就 会 产生 这 种 结果 。 然 而 ,根据 这 样 一 种 概念 ,我 们 无 法 从 细胞 学 角度 找到 
根据 ,因为 ,如 果 发 生 减 数 分 裂 ,那么 , 父 本 和 母 本 生殖 细胞 内 的 两 部 分 染色 体 也 都 分 裂 
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成 数目 相等 的 两 个 部 分 。 以 后 , 因 减 数 分 裂 而 分 离 的 各 种 各 样 的 成 对 细胞 融合 起 来 , 由 
于 母 本 与 父 本 生殖 细胞 内 染色 体 的 组 合 形式 极其 多 样 ,致使 杂种 的 确切 染色 体 组 很 难 重 
复 。 根 据 细 胞 学 观点 更 为 合适 的 解释 是 联 会 中 的 染色 体 联 合十 分 牢固 ,牢固 得 无 法 产生 
减 数 。 比 如 说 有 这 人 么 一 种 情况 , 父 本 和 母 本 的 染色 体 进 行 永 久 性 融合 ,形成 一 种 新 的 染 
色 体 ,这 种 新 的 染色 体 以 后 只 进行 均等 分 型。 结果 应 该 是 ,生殖 细胞 彼此 相同 ,也 与 亲本 
的 生殖 细胞 相同 ;因此 ,自体 受精 实际 上 会 产生 无 变异 的 后 代 。 如 这 一 解释 系 属 正确 , 那 
么 联 会 过 程 显然 是 病态 的 ,因此 Bateson 所 指出 的 情况 将 往往 表现 “一 定 程度 的 不 育 性 ”， 
这 就 不 奇怪 了 。 


3. Millardet“ 假 杂种 ” 


Millardet、 弗 德里 斯 和 贝 特 森 都 有 过 这 样 的 实验 报道 :由 不 相似 的 个 体 杂 交 产 生 的 
后 代 只 表现 出 亲本 一 方 的 性 状 , 亲 本 另 一 方 的 性 状 在 其 后 实验 中 永久 消失 。 对 这 一 现象 
如 何 从 细胞 学 角度 作出 明确 的 解释 , 贝 特 森 曾 在 下 面 一 段 话 里 有 过 提示 : “也 许可 将 这 些 
现象 看 做 是 对 Strasburger 和 Boveri 观点 的 补充 ,就 是 说 受精 可 能 包括 两 个 明显 的 过 
程 一 一 刺激 发 育 与 合子 中 性 状 的 联合 .” 卵 分 裂 而 不 进行 原核 的 融合 ,是 一 种 众所周知 的 
现象 ,这 种 现象 已 在 用 氯 醛 (Hertwig 氏 兄 弟 ) 或 乙醚 (Wilson) 处 理 的 卵 中 观察 到 ,并 可 设 
想 在 某 些 异常 的 自然 条 件 下 发 生 。 然 而 ,在 所 述 及 的 实验 中 ,两 个 原核 都 各 自 继续 分 裂 。 
为 了 从 细胞 学 上 说 明 假 杂 种 的 产生 ,必须 设想 的 不 只 是 核 的 接合 失败 ,而 且 还 得 设想 其 
中 一 个 完全 消失 。 这 种 情况 可 与 化 学 诱导 的 孤 肉 生殖 或 无 核 卵 断 片 受精 (留存 的 核 为 父 
本 或 母 本 ) 相 比 , 但 是 ,这 段 推测 除非 能 用 以 指导 研究 ,否则 将 是 无 益 的 。 仔 细 研 究 诸如 
Millardet 研究 的 草莓 . 弗 德 里 斯 研究 的 月 见 草 属 (Oenrothnera) 以 及 Bateson 研究 的 紫罗兰 
属 杂 交 中 的 受精 问题 ,无疑 能 直接 得 出 肯定 的 结果 。 
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学 研究 只 能 得 到 相反 的 证 据 。 对 于 这 类 情况 , 贝 特 森 和 Saunders 3X 18 WY & [e 77 Ix fr Ds 
实 是 一 个 好 例子 , 它 在 一 般 情 况 下 虽然 表现 无 刺 的 隐 性 性 状 , 但 也 例外 地 显示 出 刺 斑 。 
针对 这 种 情况 , 贝 特 森 说 “除非 这 个 刺 斑 是 这 一 个 体 的 某 个 部 分 原 有 的 斑点 ,否则 这 种 
现象 可 认为 生殖 细胞 也 许 就 是 垦 合 的 。” 我 在 这 里 把 它 理解 为 媒 合 生殖 细胞 ,或 该 承认 或 
失败 了 。 我 试图 表明 ,生殖 细胞 十 之 八 九 都 是 母 本 和 父 本 的 染色 体 的 垦 合 体 , 但 很 显然 
这 并 不 是 贝 特 森 的 意思 。 

我 应 按照 染色 体 学 说 的 观点 提出 一 种 解释 :我 们 已 经 假设 体 细胞 染色 体 组 具有 与 卵 
裂 核 为 数 相似 的 组 成 部 分 ,并 由 后 者 经 均等 分 裂 而 产生 , 它 是 和 形成 成 对 的 同 源 染 色 体 
相同 的 方式 形成 的 。 按 照 这 个 看 法 ,每 个 体 细 胞 在 它 应 表现 的 每 个 性 状 方面 都 应 有 双重 
的 基础 。 按 严格 的 和 孟 德 尔 遗 传 ,表现 性 状 的 这 个 生物 的 各 个 部 分 ,两 种 同 源 染色 体 之 一 
都 是 显 性 。 然 而 ,正如 已 经 指出 的 , 显 性 的 染色 质 单位 要 在 所 有 的 后 代 中 都 呈 显 性 是 很 
不 可 能 的 事 。 弗 德里 斯 的 甜菜 实验 说 明了 这 一 点 ,甜菜 在 正常 情况 下 为 二 年 生 植 物 ,但 
往往 出 现 少 数 一 年 生 植 株 或 “走私 的 ”, 后 者 被 视 为 隐 性 。 将 这 些 “ 走 私 者 ”在 不 利 的 条 件 
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下 进行 培育 可 以 增加 它们 的 百分数 ,这 样 做 证 明了 在 这 种 条 件 下 , 隐 性 的 等 位 基因 可 能 
变 成 显 性 。 

如 果 每 个 细胞 都 含有 母 本 和 父 本 表现 每 一 性 状 的 潜力 ,如 果 显 性 并 不 是 这 些 潜力 中 
某 一 种 潜力 的 一 种 普通 功能 , 那 就 没有 什么 东西 可 以 说 明 为 什么 由 于 某 种 干扰 因素 在 一 
些 细胞 中 , 某 一 染色 质 单位 不 起 作用 ;而 在 另 一 些 细胞 中 ,其 同 源 染 色 质 不 起 作用 。 这 正 
好 是 贝 特 森 和 Saunders 在 曼 陀 葛 中 看 到 的 那 种 艇 合体 或 Tchermak 以 Telephone 9i 5j. 
与 黄色 品种 杂交 获得 的 黄 绿 斑 更 豆 。 科 伦 斯 (Correns) 称 之 为 poecilod ynamous , #8 FR At 
知 , 他 对 造成 这 种 现象 的 原因 的 看 法 与 我 在 前 面 所 勾画 的 情况 相符 。 贝 特 森 在 提 到 逻辑 
上 的 可 能 性 时 认为 , 像 典 合 的 忱 豆 这 样 的 隐 人 性 斑点 ,可 能 由 于 配对 的 隐 性 等 位 基因 与 那 
些 等 位 基因 的 染色 体 学 说 不 相符 合 , 因 为 表现 隐 性 性 状 的 细胞 和 表现 显 性 性 状 的 相 邻 细 
胞 ,这 两 者 染色 体 组 都 是 由 原始 卵 裂 核 染色 体 的 纵向 分 裂 或 均等 分 裂 而 来 ,因而 彼此 很 
相似 。 

这 里 提 到 的 学 说 的 应 用 情况 可 通过 一 项 实验 加 以 检验 ,在 这 项 实验 中 ,把 不 同 的 纯 
种 杂种 再 进行 杂交 ,并 产生 了 “四 分 之 一 血统 ” 式 的 第 三 代 。 如 果 这 个 学 说 是 正确 的 话 ， 
那么 ,在 这 样 的 有 机 体 里 产生 的 嵌 合 体 将 表明 :有 一 种 性 状 像 母 系 方面 的 外 祖父 母 的 性 
状 , 同 时 有 一 种 性 状 像 父 系 方 面 的 原始 纯 种 的 性 状 。 如 果 符 合体 的 两 个 性 状 明确 表明 为 
父 本 性 状 或 母 本 性 状 , 那 就 说 明 这 里 所 勾画 的 学 说 理由 不 充分 ,因为 在 各 个 世代 中 通过 
减 数 分 型, 每 对 染色 体 之 一 和 与 之 相应 的 性 状 被 否定 了 。 

在 考虑 两 个 染色 体 作为 特定 性 状 基础 的 作用 时 指出 ,在 某 些 情况 下 ,由 不 相似 的 等 
位 基因 组 合 产 生 的 杂 合 子 性 状 有 时 与 两 种 等 位 基因 都 不 相同 , 孟 德 尔 发 现 高 度 为 1 英尺 
和 6 英尺 的 更 豆 进行 杂交 ,后 代 高 度 在 6 一 7. 5 英尺 之 间 。 在 讨论 一 些 类 似 情况 时 , 贝 特 
森 提 请 注意 下 列 线索 。 如 果 我 们 大 胆 设想 两 个 等 位 基因 各 自 关 系 到 一 种 化 合 物 ,他 把 等 
位 基因 的 行动 比喻 为 形成 食盐 时 的 钠 和 毛 。 化 学 分 析 结 果 表 明 ,染色 质 的 最 具 特 征 的 现 
象 是 它 具 有 大 量 高 度 复 杂 .变化 多 样 的 化 合 物 一 一 核 蛋 白 , 并 如 所 想象 的 一 样 , 如 果 染 色 
体 是 遗传 性 状 的 特定 基础 ,那么 贝 特 森 的 设想 便 远 远 超过 了 有 趣味 的 比喻 范围 。 

从 杂种 不 分 离 的 现象 出 发 ,我 们 有 理由 怀疑 纯 杂 种 传递 杂 合 子 性 状 是 由 于 同 源 染 色 
体 的 永久 联合 。 照 此 说 来 ,可 以 很 快 得 出 结论 ,在 染色 体 实 际 上 没有 永久 联合 的 情况 下 ， 
它们 在 同一 液态 解 质 中 可 能 进行 某 种 程度 的 化 学 反应 。 事 实 上 这 就 是 联合 。 在 一 般 情 
况 下 ,这 种 联合 是 轻微 的 ,在 一 代 中 看 不 出 效果 ,但 是 由 于 一 再 重复 进行 联合 而 出 现 的 最 
轻微 的 变异 一 一 虽然 方向 各 不 相同 在 长 期 自然 选择 的 引导 下 ,在 染色 体 与 其 直系 后 
für 2r [8] ,终于 在 某 一 方向 出 现 相 当 程度 的 差异 ,因此 在 性 状 方面 也 出 现 联 合 。 我 们 设想 
了 同 源 染 色 体 发 生 个 别 变异 的 原因 ,其 理由 前 已 述 及 。 

最 后 ,我们 简单 谈 一 谈 某 些 现象 , 乍 一 看 来 ,这 些 现象 似乎 排除 了 普遍 应 用 上 述 结论 
的 可 能 性 。 假 如 把 孟 德 尔 发 现 的 、 失 去 某 些 性 状 的 现象 看 做 是 染色 体 丢失 的 表现 ,那么 
染色 体 必 然 是 根据 孟 德 尔 定律 在 分 裂 过程 中 以 各 种 各 样 的 方式 丢失 的 。 然 而 在 疹 椎 动 
物 和 有 花 植 物 一 一 绝 大 多 数 孟 德尔 遗传 现象 是 在 各 种 准 椎 动物 和 有 花 植 物 中 得 到 
的 一 一 经 过 多 次 实验 并 未 见 有 丢失 分 裂 。 这 是 一 个 矛盾 ,对 这 种 矛盾 ,在 当初 由 Fick、 最 
近 由 Montgomery 提出 的 建议 中 ,我 曾 大 胆 地 提出 一 种 可 能 的 解释 。 在 准 椎 动物 和 其 他 
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生物 发 生 联 会 时 ,染色 体 是 边 靠 边 的 ,而 不 是 头 接头 的 ,有 染色 体 环 ,就 和 节肢 动物 一 样 。 
在 消 椎 动物 中 ,其 初级 精 母 细胞 前 期 染色 体 平行 纵 裂 为 二 ,以 后 才 进 行 两 次 分 裂 。 两 者 
都 是 纵向 的 ,以 前 称 为 均等 分 裂 。 如 果 追 溯 到 联 会 时 精 母 细胞 两 套 染色 体 边 靠边 联结 的 
原始 边线 ,就 可 以 想象 丢失 分 裂 了 。 在 我 研究 Brachystola 的 工作 中 ,有 很 多 现象 与 这 一 
论点 相符 。 

再 者 ,假如 正常 的 遗传 现象 取决 于 有 丝 分 裂 过 程 中 完成 精确 的 染色 质 分 裂 ,那么 在 
种 质 周期 的 任何 阶段 发 生 非 有 丝 分 裂 的 异常 处 理 , 其 后 果 只 能 是 从 根本 上 偏离 正常 遗 
传 。Meves、McGregor 及 其 他 人 在 两 栖 动 物 初级 精 母 细胞 方面 的 确 已 报道 过 这 种 现象 。 
在 他 们 所 报道 的 这 些 事例 中 , 核 经 过 非 有 丝 分裂 之 后 ,细胞 本 体 似 乎 并 不 需要 裂 开 。 
此 我 认为 这 一 过 程 在 遗传 上 也 许 并 不 重要 ,因为 第 一 次 有 丝 分 裂 的 片子 上 核 膜 不 见 了 ， 
恢复 到 原来 的 状态 ,染色体 排列 在 赤道 板 上 ,就 和 没有 受 非 有 丝 分 裂 的 于 扰 一 般 。 

在 染色 体 作 为 遗传 因素 的 论述 中 。 没 有 报道 过 副 染 色 体 与 遗传 有 关 的 结果 。 这 种 
副 染 色 体 总 是 纵向 分 裂 , 因 而 很 可 能 是 均等 的 。 它 在 第 一 次 成 熟 有 丝 分 剖 时 不 分 开 , 而 
是 整个 进入 子 细胞 之 一 ,普通 染色 体 则 是 均等 分 裂 的 。 在 第 二 次 成 熟 分 裂 时 ,普通 染色 
体 进行 减 数 , 副 染 色 体 此 时 才 纵 向 分 裂 0。 

我 对 副 染 色 体 的 观察 ,可 用 来 支持 McClung 的 假说 。 由 一 个 初级 精 母 细胞 产生 的 4 
个 精子 ,其 中 两 个 有 副 染 色 体 ,以 后 参与 形成 雄性 后 代 ; 另 外 两 个 没有 副 染 色 体 ,以 后 参 
与 产生 雌性 。 假 如 这 个 假说 是 正确 的 ,那么 性 别 这 一 性 状 显然 是 在 第 一 次 成 熟 有 丝 分 恤 
时 减 数 的 ,因为 正 是 这 一 次 分 裂 , 把 只 能 产生 雄性 的 细胞 和 只 能 产生 肉 性 的 细胞 区 分 开 
来 。 因 此 就 有 这 么 一 种 可 能 性 : 某 一 性 状 是 在 这 一 次 成 熟 分 裂 中 进行 减 数 ;而 所 有 其 余 
的 性 状 则 是 在 另 一 次 成 熟 分 裂 中 减 数 。 作 出 这 种 安排 的 意义 虽然 不 易 理 解 , 但 显然 是 意 
义 重 大 的 。 由 每 一 种 减 数 有 丝 分 裂 产 生 的 两 个 细胞 又 成 对 配合 ,所 以 从 各 个 性 状 的 观点 
来 看 ,染色 体 组 是 相对 的 。 我 们 设想 它 有 8 个 染色 体 ,4 个 来 自 父 系 A、B、C.、D,4 个 来 自 
母系 a、b、c、d。 通 过 减 数 分 裂 , 一 个 细胞 含有 Ab.e、D, 另 一 个 姊妹 细胞 则 含有 相对 的 
a、B、.C、d。 就 每 一 种 可 能 的 性 状 来 说 ,这 种 相互 配合 的 方式 显然 各 不 相同 ,因此 一 个 生物 
所 产生 的 精子 极其 多 样 。 假 如 决定 性 别 的 染色 质 也 如 此 减 数 ,那么 肉 雄 相对 的 两 系 要 进 
和信 性别 不 同 的 个 体 中 去 ;假如 在 第 一 次 减 数 时 , 随 着 副 染 色 体 的 不 对 称 分 布 , 性 别 减 数 就 
已 完成 ,那么 互相 配对 的 两 个 成 员 都 参与 产生 雄性 或 肉 性 后 代 , 因 而 各 种 可 能 的 染色 体 
组 合 限 于 每 一 种 性 别 之 内 。 


Hood 


Guyer 关于 “杂交 与 生殖 细胞 ”的 有 意义 的 重要 报道 对 本 文 的 全 文 来 说 , 收 到 得 太 晚 


外 Montgomery(1901) 研 究 过 的 Protenor 和 非 直 埠 目 昆虫 一 样 ,其 染色 体 和 副 染色 体 非常 相似 ,在 减 数 分 裂 
中 分 开 , 而 不 是 在 均等 分 裂 中 分 开 。 这 是 很 值得 注意 的 事实 ,因为 在 Protenor 中 ,就 和 所 有 已 作 过 研究 的 半 翅 目 - 异 
$8 3. H C Herniptera)-CHeteroptera) 一 样 , 减 数 在 第 一 次 成 熟 分 裂 中 完成 。 
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了 。 这 位 研究 人 员 也 用 细胞 学 研究 的 结论 来 解释 某 些 遗传 现象 ,他 对 可 育 与 不 育 的 杂交 
种 精子 发 生 的 比较 观察 ,对 本 专题 的 细胞 学 研究 来 说 是 一 大 贡献 。 所 得 结论 很 有 意义 ， 
但 我 想 在 某 些 方面 是 可 以 评议 的 。 他 假设 “ 母 本 和 父 本 染色 体 分 离 到 不 同 的 细胞 中 去 ， 
可 以 把 它们 看 做 是 “ 纯 ? 生 殖 细 胞 ,只 具备 一 个 品种 的 特征 ”。 他 在 做 这 样 的 假设 时 , 重 犯 
了 本 文 前 面 提 到 过 的 Cannon 的 错误 。 文 中 没有 提 到 和 孟 德 尔 法 则 ,但 考虑 到 了 杂种 鲍 经 
过 近亲 交配 得 到 的 母 本 类 型 。 作 者 说 了 这 样 一 段 话 , 说 明 他 是 精通 孟 德 尔 原理 的 ,他 说 : 
“第 三 代 一 般 都 回复 祖 代 的 原 有 颜色 ." 有 时 所 有 的 特征 与 祖 代 的 一 方 很 相似 ,那么 纯 生 
殖 细胞 的 概念 得 以 适用 ,这 是 很 明确 的 ;而 作者 对 于 杂种 近 交 后 代表 现 混 合 性 状 显然 也 
很 熟悉 。 他 倾向 于 用 以 下 两 个 方面 加 以 解释 :四 “分 别 代 表 两 个 原始 种 的 两 个 细胞 的 联 
合 ,将 产生 混合 型 后 代 。.”@“ 除 通过 刚才 说 的 混合 方法 外 ,在 某 些 情况 下 ,个别 染色 体 的 
不 均等 分 裂 并 非 罕 见 , 也 可 能 引起 变异 性 问题 ,通过 这 种 情况 ,在 某 些 成 熟 的 生殖 细胞 
中 ,可 能 出 现 不 同比 例 的 两 个 亲本 品种 的 染色 质 。” 

上 述 第 一 种 解释 与 孟 德 尔 实验 的 结果 相符 ,可 是 它 错 在 用 于 (不 具备 细胞 学 依据 ) 全 
部 性 状 或 染色 体 ,而 不 是 用 于 个 别 性 状 或 染色 质 。 至 于 引用 的 第 二 段 话 ,可 能 没有 多 大 
问题 ,就 是 说 ,染色 体 的 不 正常 分 裂 会 产生 变异 ;正如 Guyer 本 人 所 观察 到 的 ,这 些 不 正 
常 现象 会 根据 不 育 性 的 程度 而 增加 。 因 此 ,可 以 很 自然 地 得 出 结论 说 ,它们 不 仅 是 病理 
性 的 ,而 且 可 能 部 分 由 于 不 育 的 缘故 。 此 外 ,根据 Guyer 所 接受 的 染色 体 个 体 性 的 假设 ， 
由 于 不 正常 分 裂 而 使 染色 体 失 去 一 部 分 ,将 会 是 永久 性 的 ;而 且 , 一 再 丢失 一 部 分 染色 
体 , 将 使 单个 染色 体 组 (他 把 它 看 做 是 一 个 整体 ) 的 染色 物质 明显 衰退 ,必然 迅速 导致 功 
能 恶化 ,终于 不 育 。 

正如 已 经 指出 的 那样 ,对 形成 变异 的 两 种 解释 中 的 第 一 种 ,对 一 对 染色 体 的 后 代 来 
说 ,只 有 4 种 可 能 的 染色 体 组 合 。 但 我 们 知道 ,尽管 有 无 数 后 代 , 但 实际 在 后 代 当 中 从 不 
出 现 重复 , 同 卵 双生 的 情况 除外 。 因 此 ,不 管 后 代 的 数量 有 多少 ,所 有 的 变异 , 除 4 种 正 
常 染 色 体 组 合 的 情况 外 ,都 应 按照 明显 趋 于 不 育 这 种 病态 分 裂 程序 来 考虑 。 然 而 我 们 从 
Bateson 和 Saunders 给 进化 委员 会 (Evolution Committee) 的 报告 中 发 现 有 这 么 一 句 话 : 
“我 们 还 没有 听 说 孟 德 尔 式 遗传 中 可 育 性 受到 损伤 的 情况 .” 我 们 认为 ,这 些 研 究 人 员 的 
大 量 实 验 系 属 孟 德尔 遗传 ,我 们 将 这 一 证 据 与 Cannon 的 论证 联系 起 来 ,说 明 各 种 棉花 杂 
种 的 成 熟 过 程 若 不 是 正常 ,就 必定 是 明显 地 不 正常 ,以 致 必然 不 育 ;还 使 之 与 Guyer 自己 
的 认可 联系 起 来 ,Guyer 认为 ,有 丝 分 裂 中 的 不 正常 现象 随 不 育 性 程度 的 加 深 而 增加 ,而 
平衡 状态 是 杂种 变异 的 正常 因素 ,病态 有 丝 分 台 的 效应 则 相反 。 
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昆虫 染色 体 与 性 决定 的 关系 


RJR E+ BRACE. B. Wilson)? 
(1905 年 ) 


去 年 夏天 所 得 到 的 材料 十 分 清楚 地 证 明 , 半 翅 目 昆虫 的 性 别 在 染色 体 组 中 表现 出 稳 
乍 和 特定 的 差别 ,这 种 差别 无 疑 是 这 样 一 种 本 性 :这 些 动物 在 染色 体 和 性 决定 之 间 存 在 
着 某 种 特定 的 联系 。 这 种 差别 有 两 种 ,一 种 是 肉 性 细胞 比 它 的 雄性 细胞 多 一 个 染色 体 ; 
另 一 种 是 肉 雄 性 细胞 染色 体 数 目 相 同 , 但 雄性 细胞 有 一 个 染色 体 比 峻 性 细胞 相应 的 那个 
染色 体 要 小 得 多 (这 同 Stevens 对 粉 虫 属 的 观察 是 一 致 的 )。 为 方便 起 见 ,把 这 两 种 类 型 
分 别称 之 为 A 和 B。 每 一 种 类 型 都 有 三 个 属 ,已 确定 这 是 确切 的 事实 。A 类 为 Protenor 
bel fragei . 南瓜 缘 晴 (Anasa tristis FURR t CAlydus pilosulus);B 类 为 Lygoeus turci- 
cus Sft Euschistus fissilis 和 Coenus delius。 染 色 体 组 是 用 上 肉 性 分 裂 卵 原 细 胞 和 卵巢 卵 
泡 细 胞 以 及 雄性 分 裂 精 原 细胞 和 裸 细胞 来 检验 的 。 

A 类 (自从 Henking 1890 年 在 Pyrrochoris 方面 的 文章 发 表 后 已 知道 ) 精 子 有 两 种 ， 
一 种 精子 比 另 一 种 精子 多 一 个 染色 体 ( 所 谓 副 染色 体 或 异 向 染色 体 )。 这 一 类 上 肉 性 体 细 
胞 染色 体 数目 为 偶数 ;而 雄性 体 细胞 染色 体 数 目 要 少 一 个 ,为 奇数 。Protenor FU di 
(Alydus) 的 实际 数字 为 ?914、d 13, Bg JA Sl Anasa) HQ 22.9 21。 研 究 两 性 染色 体 组 还 


O 梁 宏 译 自 E, B. Wilson. The chromosomes in relation to the determination of sex in insects. Science, 1905, 
22: 500-502. 

© J&185 + 威尔逊 (Edmund Bee-cher Wilson, 1856— 1939) ,美国 动物 学 家 、 细 胞 生物 学 家 。 他 将 细胞 学 与 乱 
德尔 学 说 进行 了 综合 ,大 大 推进 了 对 染色 体 的 研究 和 理解 ,开创 了 染色 体 学 说 。 
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看 到 以 下 事实 :在 肉 性 细胞 中 ,所 有 的 染色 体 双 双 成 对 排列 ,每 对 由 两 个 大 小 相等 的 染色 
体 组 成 ,这 在 Protenor 漂亮 的 染色 体 组 看 得 最 清楚 ,其 染色 体 大 小 差别 十 分 明显 。 梭 性 
细胞 的 全 部 染色 体 , 除 一 个 染色 体 无 配偶 外 ,其 他 都 对 称 地 配对 。 这 个 无 配偶 的 染色 体 
是 副 染 色 体 或 异 向 染色 体 ,由 于 它 无 配对 ,只 能 进入 一 半 精 子 ?。 

B 类 的 全 部 精子 都 含有 相同 数目 的 染色 体 ( 肉 雄 两 性 的 染色 体 都 是 体 细胞 染色 体 数 
的 一 半 )。 但 尽管 如 此 ,它们 仍 有 两 种 :一 种 有 一 个 大 的 性 染色 体 , 另 一 种 有 一 个 小 的 性 
染色 体 。 两 性 的 体 细 胞 染色 体 数 目 一 样 ( 上 述 三 个 例子 为 14 个 染色 体 ), 但 有 以 下 方面 
的 区 别 : 肉 性 细胞 ( 卵 原 细胞 和 卵泡 细胞 ) 的 全 部 染色 体 像 A 类 一 样 ,双双 成 对 ,数目 一 
样 , 不 出 现 小 的 性 染色 体 。 梭 性 细胞 除 两 个 染色 体外 ,也 是 双双 成 对 。 这 两 个 染色 体 是 
不 相等 的 性 染色 体 , 而 在 成 熟 过 程 中 它们 的 分 配 情 况 是 小 的 一 个 性 染色 体 分 到 一 半 精 子 
中 ,大 的 一 个 性 染色 体 分 到 另 一 半 精 子 中 。 

这 些 事实 使 我 相信 只 能 有 一 种 解释 。 既 然 崔 性 细胞 ( 卵 厚 细 胞 ) 的 全 部 染色 体 可 以 
对 称 成 对 , 毫 无 疑问 ,这 个 性 细胞 的 联 会 产生 对 称 的 二 价 染 色 体 的 减 半 数目 ,其 结果 是 所 
有 的 卵 都 收 下 同样 数目 的 染色 体 。 这 个 数目 (Anasa 为 11, Protenor 或 Alydus 为 7) 同 
含有 副 染 色 体 的 精子 的 情况 是 一 样 的 。 显 然 , 这 两 种 精子 都 是 有 功能 的 ,A 2S E TE A 
胞 是 由 卵 同 含有 副 染 色 体 的 精子 受精 产生 的 ,而 雄性 细胞 是 由 卵 同 没有 副 染 色 体 的 精子 
受精 产生 的 (McClung 所 作 推 测 的 颠倒 )。 这 样 , 如 果 ? 为 肉 性 体 细 胞 染色 体 数 ,n/2 是 所 
有 成 熟 卵 染 色 体 数 ,那么 有 一 半 精 子 ( 含 有 副 染 色 体 的 精子 ) 的 染色 体 数 为 n/2, 而 男 一 半 


精子 为 于 一 1。 因 此 在 受精 中 : 
58 MET —n Cie HED 
卵 亏 十 精子 地 一 1 一 ?一 1( 雄 性 ) 


首先 由 Montgomery 指出 的 Protenor 的 情况 完全 说 明 这 样 解释 是 可 靠 的 , Protenor 
的 副 染 色 体 在 每 一 个 时 期 都 能 根据 其 巨大 的 体积 而 能 毫 无 错误 地 予以 识别 。 精 原 细 胞 
分 裂 总 是 出 现 只 有 一 个 大 染色 体 , 而 卵 原 细胞 分 裂 则 看 到 一 对 完全 相似 的 染色 体 。 肉 性 
细胞 的 这 对 染色 体 中 的 一 个 在 受精 时 必然 来 自 卵 核 ,而 另 一 个 染色 体 ( 显 然 指 那个 副 染 
色 体 ?来自 精子 核 。 所 以 ,很 清楚 ,所 有 成 熟 卵 在 受精 之 前 必须 有 一 个 作为 雄性 副 染 色 体 
的 母 本 配偶 的 染色 体 。 而 雌性 细胞 是 由 卵 同 含有 相似 染色 体 组 的 精子 ( 即 含有 副 染 色 
体 ) 受 精 产 生 的 。 雄 性 体 细胞 核 只 有 一 个 大 染色 体 ( 副 染色 体 ), 只 能 意味 着 雄性 是 由 卵 
辣 没 有 这 个 副 染 色 体 的 精子 受精 得 到 的 ,以 及 雄性 的 这 个 单个 副 染 色 体 是 在 受精 时 来 自 
BRE. Loos ) 
B 类 的 所 有 的 卵 必须 有 一 个 相当 于 雄性 巨大 性 染色 体 的 染色 体 。 当 含有 巨大 性 染 
色 体 的 精子 同 卵 受 精 产 生肉 性 ,而 当 含 有 小 性 染色 体 的 精子 同 卵 受 精 则 产生 雄性 。 

上 述 有 区 别 的 A、B 两 类 很 容易 变 成 一 类 。 如 果 B 类 的 小 性 染色 体 消 失掉 ,所 发 生 


Q 作者 认为 副 染色 体 (accessory chromosome) , 异 向 染色 体 (heterotropic chromosome) 或 性 染色 体 (idiochromo- 
some) 都 相当 于 性 染色 体 。 
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的 现象 就 同 A 类 一 样 。 有 点 怀疑 这 种 现象 是 否 为 A 类 的 真正 起 源 , 以 及 副 染 色 体 最 初 
为 一 巨大 性 染色 体 , 其 较 小 的 配偶 染色 体 消 失 了 。 这 样 , 副 染 色 体 的 不 配对 特性 就 找到 
一 个 完整 的 解释 ,而 副 染 色 体 的 配对 行为 又 使 其 明显 地 谱 失 掉 异 常 的 特性 。 

以 上 事实 必然 地 得 出 结论 :在 染色 体 和 性 决定 之 间 存 在 着 某 种 因果 关系 ; 头 一 个 想 
到 的 结论 自然 是 McClung 在 副 染 色 体 情况 下 推测 的 ,性 染色 体 和 异 向 染色 体 实际 上 是 性 
的 决定 子 。 然 而 ,分 析 将 表明 ,不 论 哪 一 种 有 关 这 些 染 色 体 明确 地 是 雄性 或 肉 性 决定 子 ， 
会 磁 到 巨大 的 .即使 并 不 是 不 可 克服 的 困难 。 更 可 能 的 是 ,由 于 将 来 会 提出 的 种 种 理由 ， 
染色 体 组 在 两 个 性 别 中 的 活动 、 卵 和 精子 间 的 差别 主要 为 活动 程度 或 强度 上 的 差别 ,而 
不 是 活动 种 类 上 的 不 同 ,我们 或 许 在 这 里 找到 有 关 性 决定 一 般 理论 的 一 点 线索 , 它 同 半 
翅 目 昆虫 所 看 到 的 实际 情况 是 一 致 的 。 提 出 这 一 问题 的 一 个 重要 事实 是 在 这 两 种 类 型 
中 ,两 性 的 差别 在 于 联 会 和 生长 期 间 性 染色 体 或 副 染 色 体 的 行为 ,这 些 被 认为 是 雄性 的 
染色 体形 成 浓缩 的 染色 体 核 仁 , 而 上 肉 性 染色 体 则 像 其 他 染色 体 一 样 , 核 仁 旦 扩散 状态 。 
这 表明 ,在 联 会 和 生长 期 间 肉 性 染色 体 比 雄性 染色 体 在 细胞 新 陈 代 谢 中 作用 更 活跃 。 因 
而 ,生殖 细胞 分 化 的 首要 因素 或 许 是 一 种 新 陈 代谢 ,或 者 是 一 种 生长 。 


O 直到 1932 年 ,C, Bridges 发 表 了 一 项 大 基 的 分 析 才 使 此 预言 得 以 证 实 , 该 分 析 支 持 下 述 假设 ;可 以 把 性 别 恰 
当地 看 做 是 一 种 数量 上 的 连续 性 ,而 雄性 和 瞧 性 只 代表 了 这 种 数量 连续 上 两 个 不 同 的 点 。 已 发 现 某 一 有 机 体 的 性 别 
的 实际 程度 决定 于 在 一 种 完全 可 以 预测 的 方式 下 常 染色 体 对 性 染色 体 的 比率 。 果 蝇 常 染色 体 对 梭 性 为 净 倾向 ,而 X 
染色 体 则 对 肉 性 为 净 倾 向 。 正 常 的 峻 性 , 即 含有 常规 二 倍 体 常 染色 体 组 和 性 染色 体 , 同 带 有 一 额外 Y 染色 体 的 相似 
肉 性 ,在 它们 的 外 观 上 是 无 法 区 别 的 。 
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细胞 核 的 化 学 成 分 


阿尔 布雷 希 。， 科 塞 尔 (A. Kossel)® 
(1910 年 》 


19 世纪 有 机 化 学 的 发 展 ,主要 建筑 在 建立 原子 空间 排列 的 概念 。 人 们 都 知道 ,有 机 
化 学 家 既 能 提出 有 机 物 成 分 及 其 化 学 反应 方面 的 知识 ,又 能 站 在 化 学 系统 的 地 位 上 , 建 
造 出 一 幅 种 类 不 同 的 原子 空间 分 布 图 ,从 而 清楚 又 准确 地 提出 他 的 观点 。 

人 们 一 旦 把 这 些 概 念 用 于 动物 或 植物 组 织 的 研究 中 ,就 会 推导 出 该 有 机 物 的 化 学 结 
构图 。 以 这 种 方式 开辟 的 科学 领域 能 在 许多 方面 同 生 命 物质 的 解 误 学 研究 相 媲 美 。 

解 前 学 和 化 学 这 两 门 学 科 ,看 来 首先 是 仅仅 致力 于 描述 有 机 物 。 但 是 在 这 两 种 情况 
下 ,这 种 描述 都 远 远 不 是 真正 的 研究 目的 。 据 我 们 看 来 ,解剖 学 和 化 学 结构 的 知识 是 唯 
一 有 价值 的 ,因为 从 这 些 知 识 我 们 渴望 了 解 各 部 分 的 功能 .它们 的 发 育 机 理 或 其 他 的 生 
物 学 重要 问题 。 

因此 我 们 只 能 作为 取得 更 多 知识 的 起 步 来 估价 细胞 和 原生 质 成 分 的 经 验 。 截 至 目 
前 ,我 将 要 报告 得 到 的 结果 ,确实 更 适合 于 激励 我 们 渴望 得 到 更 多 的 知识 ,而 绝 不 是 高 兴 
一 场 而 已 。 从 考虑 器 械 的 各 个 片断 到 懂得 它 的 活动 方式 ,还 要 走 很 长 的 路 。 

比较 观察 得 出 这 样 的 概念 : 某 些 化 学 的 生命 过 程 为 动物 和 植物 所 共有 ; 某 种 程度 上 ， 


O WEA A. Kossel. The chemical composition of the cell nucleus. Nobel Lectures Physiology or Medicine, 
1901-1921; 394-405, 

加 ”阿尔 布雷 希 。 科 塞 尔 (Albrecht Kossel, 1853—1927) ,德国 生物 化 学 家 。 他 因 在 蛋白 质 和 核酸 成 分 分 析 方 
面 的 杰出 成 果 而 荣获 1910 年 诺 贝 尔 生 理学 或 医学 奖 。 
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有 一 种 化 学 机 理 以 其 共同 的 原理 在 各 种 生命 物质 中 起 作用 。 这 些 基本 的 生理 过 程 必须 
位 于 这 样 一 种 物质 ,看 来 无 论 在 什么 地 方 它 都 是 生理 氧化 过 程 的 主要 集中 点 ,与 此 同时 ， 
身体 的 其 余部 分 即 原生 质 从 这 一 点 出 发 的 。 

显然 ,必须 把 这 种 结构 的 化 学 研究 看 成 是 生物 化 学 最 重要 的 问题 之 一 ,但 这 类 研究 
在 第 一 次 分 析 时 ,首先 是 材料 的 选择 和 制备 方面 ,就 显 出 其 困难 性 。 细 胞 的 生理 活性 、 细 
胞 的 可 见 或 不 可 见 的 营养 产物 ,几乎 都 是 指 活 细胞 而 言 的 。 成 分 和 内 含 物 间 的 差别 、 有 
机 体 物 质 和 化 学 代谢 物 之 间 的 差别 都 很 难 规 定 , 而 只 能 把 某 种 程度 上 可 了 予 肯定 的 结果 寄 
希望 于 仔细 的 组 织 学 鉴定 和 比较 研究 的 基础 上 。 这 样 就 研究 了 多 种 多 样 的 细胞 结构 和 
无 一 定形 状 的 原生 质 , 并 把 成 分 一 览 表 内 反复 出 现 的 各 个 化 合 物 组 规定 下 来 ,鉴于 
Hoppe-Seyler 在 核 素 、. 卵 磷脂 、. 胆 固 醇和 钾 盐 方面 的 工作 , 除 蛋 凰 质 外 ,把 这 些 化 合 物 都 
增添 在 一 览 表 中 。 

当 人 们 试图 把 细胞 核 引 入 这 些 研究 的 范围 时 ,从 此 开辟 了 新 的 前 景 。 这 里 我 们 有 一 
个 细胞 器 ,其 结构 和 功能 必然 同 生 命 的 普遍 过 程 有 联系 。 从 以 下 各 方面 说 明 上 述 论点 已 
经 清楚 , 即 它 的 结构 状态 , 它 在 细胞 分 裂 前 和 伴随 着 细胞 分 裂 过 程 在 形状 上 的 变化 ; 它 在 
动物 、 植 物 世 界 不 同 地 区 的 再 现 ; 以 及 它 基本 上 与 种 和 群 或 有 机 界 系 统 的 位 置 无 关 。 现 
在 又 对 这 个 器 官 的 形态 学 特性 以 及 化 学 特性 , 它 把 该 器 官 的 特点 规定 得 更 加 明显 ,因为 
即使 在 核 的 结构 没有 确定 的 细胞 里 也 能 把 它 识别 出 来 。 现 在 我 将 扼要 地 概括 一 下 这 些 
化 学 特性 。 

1860 年 ,Hoppe-Seyler 实验 室 对 脓 细 胞 核 的 研究 开始 了 这 一 领域 的 第 一 个 观察 。 
Hoppe-Seyler 的 一 名 学 生 米 会 尔 (Miescher) 能 分 离 出 这 些 核 ,他 发 现 核 里 有 一 种 非常 富 
有 磷 的 物质 ,他 称 这 种 物质 为 核 素 。 在 一 种 组 织 里 发 现 有 一 个 进一步 开展 这 项 工作 的 适 
宣 对 象 , 即 精子 的 头 部 。 这 种 结构 是 通过 细胞 核 的 转化 而 发 育 , 并 保持 其 化 学 成 分 , 它 显 
然 也 是 其 生理 功能 的 一 个 重要 部 分 。 已 经 积累 的 证 据说 明 核 素 或 核 材 料 的 确 是 细胞 核 
所 特有 的 。 还 发 现 别 的 研究 对 象 在 某 种 程度 上 可 以 分 离 细 胞 核 , 例 如 鸟 类 的 红细胞 ,其 
细胞 体 可 溶 于 水 。 对 上 述 分 离 出 来 的 一 批 适量 的 核 也 能 进行 化 学 研究 ,并 再 一 次 发 现 核 
物质 的 明显 特点 ,而 显 微 化 学 测验 则 证 实 了 这 一 点 。 它 们 同时 证 明 核 材料 属于 核 物质 的 
一 种 规定 良好 的 部 分 ,这 部 分 在 转化 过 程 中 以 一 种 非常 引 人 注 目的 方式 而 显得 突出 , 它 
的 量 在 不 同 核 中 有 变化 ,并 因为 它 的 某 些 染 色 反 应 而 取得 染色 质 之 名 。 这 方面 唯一 的 困 
难 是 在 那些 没有 细胞 核 的 动物 产物 ,如 卵 的 卵黄 历 . 牛 奶 的 酷 蛋 白 中 寻找 核 物质 ,在 用 更 
精确 的 化 学 研究 予以 澄清 前 ,的 确 曾 尝试 用 专门 的 假说 来 解释 这 些 事实 。 

这 些 核 物质 的 化 学 结构 ,在 原生 质 的 许多 有 机 成 分 中 ,特别 在 那些 积极 参与 代谢 过 
程 的 有 机 成 分 中 , 曾 发 现 过 它们 的 一 些 特点 。 曾 观察 到 这 种 成 分 很 容易 分 解 成 一 定数 最 
的 封闭 的 原子 基 团 , 它 可 与 积木 相 比拟 。 这 种 “积木 "以 大 量 数目 和 多 样 化 的 方式 装配 在 
一 起 ,并 显然 按照 一 特定 的 计划 形成 蛋白 质 和 淀粉 , 糖 原 的 分 子 , 以 及 用 较 少 的 数目 装配 
成 脂肪 和 磷脂 的 分 子 。 营 养 物 复杂 的 有 机 成 分 , 当 它 们 准备 被 消化 以 便 进 入 体内 时 ,分 
解 成 这 种 积木 ,然后 在 有 机 体内 再 把 这 些 积 木 重新 装配 成 大 分 子 。 

核 物 质 也 是 这 种 组 成 ,化 学 分 析 表 明 ,首先 在 许多 情况 下 核 物质 分 解 成 两 部 分 ,其 中 
之 一 有 蛋白质 特 性 。 这 部 分 除 正 常 的 蛋白 质 外 ,不 具有 其 他 原子 团 。 然 而 , 另 一 部 分 有 
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特殊 的 结构 ,已 给 它 命 名 为 核酸 。 我 们 从 核酸 成 功 地 得 到 一 些 碎片 ,这 些 碎 片 即使 用 温 
和 的 化 学 作用 也 能 把 它 部 分 地 从 分 子 中 溶解 出 来 ,并 根据 一 种 相当 特异 的 氮 原 子 集中 而 
能 予以 识别 。 这 里 一 起 出 现 4 种 含 氮 基 因 J OE, JR EE A IS NY ES 

这 四 种 物体 之 一 的 鸟 味 叭 ,在 各 动物 组 织 中 已 为 人 们 所 知道 ,并 为 Picard 在 名 的 精 
子 中 发 现 , 虽 然 这 位 研究 工作 者 的 确 没 有 怀疑 它 同 核 索 有 任何 遗传 关系 。 早 先 时 候 普 遍 
采纳 鸟 味 叭 和 其 他 类 似 物 质 来 自 蛋 白质 分 子 , 米 售 尔 则 想到 这 些 物质 可 能 从 鱼 精 蛋 白 产 
生 , 而 Picard 提出 的 意见 是 “在 狂 精 子 中 它们 是 预先 一 起 存在 的 "。 它 们 起 源 于 核酸 的 见 
解 出 平 意 料 地 从 一 开始 就 碰 到 了 强烈 的 反对 意见 , 却 在 同时 和 弄 清 了 一 种 尚未 找到 解释 的 
特殊 现象 。 例 如 , 曾 注 意 到 在 白血病 中 , 鸟 味 叭 和 有 关 物 质 在 血液 中 大 量 存在 。 现 在 这 
种 疾病 的 特点 是 含有 核 的 成 分 取代 了 无 核 的 红细胞 ,但 前 者 分 解 成 很 大 的 数目 ,从 而 使 
得 体液 为 这 种 核 物质 的 分 解 产 物 所 淹没 。 从 此 ,上 述 碱 基 或 同 它们 关系 非常 密切 的 转化 
产物 大 量 存在 于 体液 中 。 还 有 前 面 提 到 的 矛盾 , 即 假定 在 卵黄 和 牛奶 中 有 核 物质 ,这 一 
点 现 已 得 到 解决 。 一 项 更 精确 的 研究 证 明 , 这 些 成 分 由 于 其 表面 行为 和 含有 磷 , 过 去 被 
认为 是 核 素 , 却 具 有 不 同 的 化 学 结构 。 我 称 之 为 富有 氮 的 积木 完全 不 存在 ,因此 它们 不 
属于 真正 核 物质 一 类 ,而 形成 特别 的 一 类 。 

越 是 弄 清楚 含 氮 丰 富 物质 与 细胞 核 的 关系 , 氨 和 碳 原子 在 分 子 中 的 排列 问题 也 越 显 
得 突出 。4 个 物体 中 有 2 个 , 腺 吸 叭 和 鸟 叮 叭 ,属于 当今 通常 包括 在 称 之 为 四 氧 旷 啶 衍生 
物 或 厌 叭 衍生 物 的 一 类 化 合 物 。 这 类 化 合 物 各 个 成 员 的 被 发 现 及 其 化 学 性 质 的 得 到 阔 
HH Æ JE) Schecle, Torbern, 4 7 AH (Bergmann) , Wöhler, # tk 2$ (Liebig) , Strecker 和 阿 道 
KR (Adolf) 、 拜 尔 (Baeyer) 的 名 字 联 系 在 一 起 的 ,而 费 软 尔 (Emil Fischer) 的 著作 已 对 这 一 
系列 杰出 的 研究 作 了 总 结 ,该 著作 最 终 确 立 了 令 人 满意 的 化 学 式 。 另 外 两 个 胸腺 喀 啶 和 
胞 喀 啶 组 成 较 简 单 :分 解 和 合成 实验 得 出 结果 :胸腺 喀 啶 必须 符合 下 列 方式 的 碳 原 子 和 
氮 原 子 的 组 合 : 


in Meu Hee 
| 
oc (eH Hie [MES 
| | 
HN—CH N—-c NAH 
Wig gi m nae m 
N= co N—C—NH; 
| i 
OC CH HC C—NH 
[| [i ca 
HN 一 CH NGC_NAC 
Bi i BE RR 
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原子 在 胞 喀 啶 里 的 位 置 ,因为 在 一 种 氧化 剂 的 作用 下 ,这 种 物质 分 解 成 双 缩 脲 和 草酸 ,并 
可 以 立即 用 它 的 合成 盖 明 其 组 成 。 同 这 一 称 之 为 喀 啶 环 的 简单 环 相 反 , 腺 嘎 哈 和 乌 叮 叭 
的 化 学 式 是 一 种 双环 , 即 所 谓 味 吟 环 , 说 明 它 的 氮 原 子 集中 得 还 要 多 些 。 

在 这 4 种 核酸 分 子 碎片 中 ,看 到 碳 原 子 和 和 氮 原 子 是 按照 同一 个 基本 计划 进行 搭配 
的 。 呆 叭 环 的 出 现 就 好 像 它 是 罚 喧 环 的 一 种 结构 增 建 的 结果 。 如 果 现 在 把 已 知 的 这 4 
种 喀 啶 和 味 叭 衍生 物 置 于 较 强 烈 的 化 学 反应 ,或 者 在 体内 追踪 它们 的 行为 ,能 看 到 那些 
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连接 在 一 起 形成 环 的 碳 和 氮 原 子 , 要 使 它们 彼此 分 开 相 当 困 难 , 相 反 , 额 外 连接 在 环 上 的 
其 他 原子 ,例如 NH: 基 , 则 可 通过 引进 水 的 成 分 把 它们 拆 开 。 在 这 种 方式 下 产生 的 生生 
物 称 为 次 黄 味 叭 . 黄 味 叭 和 屎 喀 啶 ,而 尿 喀 啶 常常 发 现在 腺 味 叭 . 鸟 味 叭 和 胞 喀 啶 的 附 
近 。 此 外 ,还 有 其 他 物质 作为 动物 新 陈 代谢 的 最 终 产 物 出 现 。 

从 现在 起 ,我 们 对 核酸 分 子 的 一 部 分 , 即 含 氮 部 分 ,已 有 某 种 程度 的 了 解 ;还 有 一 个 
由 两 个 不 相似 的 成 分 组 成 的 剩余 物 ,其 中 之 一 含有 6 个 碳 原子 , 它 由 氧 和 和 氧 ;以 碳水 化 合 
物 所 特有 的 方式 相连 , 另 一 个 不 含 碳 的 成 分 是 磷酸 。 

一 旦 对 核酸 中 存在 的 这 样 一 个 大 分 子 结构 各 积木 块 的 性 质 得 以 肯定 ,就 出 现 两 个 新 
问题 :每 一 块 积木 的 相对 量 是 多 少 ? 它们 是 如 何 相 互 排列 的 ? 第 一 个 问题 已 由 H. Sten- 
del 的 研究 得 到 解决 。 根 据 他 的 分 析 , 我 们 已 能 认为 这 4 个 富 氮 基 团 中 的 每 一 个 基 团 都 
有 两 个 碳水 化 合 物 分 子 和 一 个 磷酸 分 子 。 目 前 第 二 个 问题 尚未 得 到 恰当 的 答案 。 只 有 
一 次 观察 的 结论 是 碳水 化 合 物 团 和 富 氮 物体 间 有 一 种 联系 , 即 如 核酸 小 心地 分 解 , 仍 然 
发 现 这 两 个 碎片 连接 在 一 起 ,植物 新 陈 代谢 中 也 发 生 这 种 结合 。 

根据 我 们 就 当代 的 见解 和 意见 所 作 的 这 一 肤浅 的 评述 ,核酸 看 来 是 一 种 复合 体 , 它 
至 少 有 12 个 积 本 ,但 在 活 细 胞 里 , 它 的 结构 很 可 能 要 大 些 , 因 为 从 一 些 观察 提出 ,在 器 官 
中 这 样 的 复合 体 有 几 个 是 彼此 结合 在 一 起 的 。 

我 打算 谈 一 种 在 动物 机 体 的 某 些 细胞 中 含有 的 核酸 ,但 它 不 是 典型 核酸 基 团 的 唯一 
形式 。 对 不 同 有 机 体 和 同一 个 体 不 同 器 官 的 研究 ,证 明了 这 类 物质 的 结构 有 重大 差别 。 
犹如 我 们 在 蛋白 质 . 脂 肪 `. 胆 酸 和 许多 其 他 生物 产物 已 经 知道 的 那样 ,在 核酸 中 反复 出 现 
的 相同 现象 , 即 用 以 证 明 同 一 结构 思想 的 各 种 物质 的 整个 系列 ,是 通过 多 种 多 样 的 途径 
发 展 起 来 的 。 

我 所 概括 的 核酸 结构 在 其 他 器 官 中 以 更 简单 的 方式 重复 出 现 。 例 如 ,酵母 的 细胞 中 
发 现 有 一 种 核酸 缺少 4 个 含 氨基 团 中 的 一 个 基 团 , 即 胸腺 喀 啶 ,并 且 同 6 个 成 员 的 碳水 
化 合 物 环 相 反 , 它 含有 的 碳水 化 合 物 是 5 个 成 员 。 次 黄 核 苷 酸 和 鸟 核 苷 酸 的 组 成 更 简 
单 。 前 者 早 为 李比希 发 现 ,但 Haiser 首先 弄 清 楚 它 的 化 学 性 质 , 它 存在 于 肌肉 中 ,在 4 个 
含 氮 物 质 的 地 方 只 有 单独 一 个 含 氮 物 质 ,而 且 它 的 形状 有 点 改变 ,碳水 化 合 物 也 只 有 5 
个 碳 原子 。 鸟 苷 酸 的 结构 相似 ,Olof Hammarsten 和 Jvar Bang 首先 发 现 了 这 种 物质 。 
它 也 只 有 一 个 含 氮 基 团 , 即 鸟 味 叭 ,并 也 有 一 个 由 5 个 碳 原 子 成 员 的 链 作为 一 个 碳水 化 
合 物 同 乌 味 叭 和 磷酸 连接 起 来 。 

生物 学 家 们 把 兴趣 放 在 这 些 物质 上 ,这 由 于 它们 已 被 承认 是 核酸 组 的 最 简单 的 成 
员 ,这 一 点 完全 可 以 理解 。 现 在 的 见解 仍然 是 ,在 顺利 地 具备 种 种 简单 而 易于 掌握 的 方 
法 之 前 ,首要 的 是 研究 方法 错综复杂 并 难以 辩论 。 我 们 并 不 知道 ,次 黄 苷 酸 和 鸟 苷 酸 是 
否 像 复杂 的 核酸 那样 对 细胞 生命 起 同样 重要 的 作用 :尤其 是 目前 ,这 最 后 提 到 的 两 个 酸 ， 
其 位 置 是 否 坐 落 在 细胞 核 的 染色 质 中 .尚未 确定 下 来 。 

我 在 前 面 已 经 提 到 ,复杂 的 核酸 是 在 这 种 同 蛋 白质 结合 的 形态 上 如 此 重要 的 结构 中 
发 现 的 ,而 这 种 结合 的 方式 则 多 种 多 样 。 在 有 些 器 官 中 ,发 现 这 两 种 成 分 结合 得 比较 松 
散 ,其 行为 像 一 盐 类 ,并 容易 把 酸 和 蛋白质 从 它 那里 分 离 出 来 。 另 外 一 些 细胞 ,核酸 和 和 蛋 
白质 之 间 结 合 牢固 , 它 对 化 学 分 离 物 强烈 抵抗 。 在 鸟 的 红细胞 的 核 里 可 找到 这 种 盐 状 
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物 ,而 我 已 经 说 过 , 当红 细胞 洲 于 水 时 ,能 把 核 分 离 出 来 。 然 后 这 种 细胞 核 物 质 同一 些 结 
合 的 基质 像 一 团 不 溶 的 物质 一 样 留 在 后 面 。 如 使 这 团 核 同 稀释 酸 接触 ,大 部 分 蛋白 质 就 
被 溶解 ,而 把 核酸 留 下 来 。 胸 腺 、 淋巴 腺 和 脾 腺 之 类 腺 组 织 的 细胞 ,也 发 现 相 似 的 松散 结 
合 ,并 且 所 有 这 些 组 织 也 有 一 部 分 同 蛋 白质 牢固 地 结合 , 另 一 部 分 则 松散 地 结合 。 精 子 
头 部 从 其 起 源 和 组 织 学 性 状 来 看 ,的确 是 细胞 核 , 它 的 行为 引 人 注 目 。 可 以 设想 ,不 同 的 
动物 种 ,在 它们 具有 同一 功能 的 一 种 器 官 中 ,将 会 找到 相似 的 化 学 关系 ,但 蛋白 质 -核酸 的 
结合 方面 则 并 非 如 此 。 在 一 些 至 今 仍然 只 在 为 数 不 多 的 热血 动物 种 所 作 的 研究 中 ,发 现 
同 无 脊椎 动物 的 核酸 与 蛋白 质 松散 结合 的 情况 相反 ,热血 动物 的 精子 则 牢固 结合 ,可 能 
大 多 数 情况 都 是 如 此 。 和 鱼 的 精子 很 像 鸟 的 红细胞 的 核 , 至今 经 常 发 现 的 只 是 一 种 松散 的 
结合 ,虽然 还 不 能 就 此 断定 是 否 也 有 结合 牢固 的 。 

具有 核酸 松散 结合 的 核 将 说 明 另 外 一 个 值得 注意 的 现象 ,例如 , 同 核酸 结合 的 蛋白 
质 的 特殊 安排 。 它 们 具有 一 种 有 机 碱 的 性 质 。 蛋 白质 被 牢固 结合 的 核 , 其 化 学 反应 敏感 
性 要 差 得 多 ,下 面 不 再 另 作 介绍 。 

为 了 把 蛋白 质 分 子 变换 成 一 个 可 以 理解 的 基础 ,我 将 扼要 介绍 这 类 对 有 机 界 如 此 重 
要 的 物质 在 其 化 学 结构 方面 的 主要 特性 。 

如 上 述 细胞 的 碳化 合 物 一 样 ,蛋白 质 是 由 许多 连接 基因 , 即 所 称 积木 制 成 ,这 里 所 说 
的 积木 我 指 的 是 一 种 直接 相连 的 碳 原子 复合 物 。 当 这 些 碳 原子 相连 接 的 地 方 为 其 他 的 
原子 打 断 时 ,这些 积木 就 常常 拆 开 ,这 时 候 大 分 子 就 在 有 机 体内 或 有 机 体外 分 解 。 这 种 
大 积木 的 蛋白 质 ,其 总 数 迄 今 确 实 肯 定 的 最 高 数 为 9 个 ,和 它们 直接 牢固 结合 的 碳 原子 
数 可 能 是 12 个 ,但 在 多 数 情况 下 ,这 种 基因 要 小 些 。 通 常 由 一 个 氨 原 子 把 这 些 基因 彼此 
联合 起 来 ,与 此 同时 ,这 个 氨 原 子 同一 个 氧 原子 相连 接 而 形成 一 个 所 谓 “ 酰 亚 胺 ? 基 。 这 
种 连接 方法 主要 是 通过 费 歇 尔 的 工作 确定 下 来 的 。 在 特殊 情况 下 会 发 生 别 的 连接 法 , 例 
如 ,E. Baumann 发 现 的 二 硫 连 接 , 它 是 由 两 个 相互 连接 的 硫 库 子 把 两 个 碳 链 连接 起 来 。 
根据 K. A. H. Mörner 的 工作 已 知 为 蛋白 质 分 子 的 一 个 成 分 一 一 胱 氨 酸 ,就 是 这 种 情况 。 
如 果 现 在 蛋白 质 分 子 分 解 了 ,这 常常 随 着 水 分 子 的 引入 而 发 生 。 

把 这 些 积木 本 身 从 整个 分 子 的 结构 中 释放 出 来 ,在 它们 中 间 至 少 能 识别 出 19 种 。 
在 涉及 其 内 部 结构 之 前 ,这 些 积 木 或 碎片 的 大 多 数 都 遵循 一 个 共同 的 原理 。 几 乎 所 有 这 
些 碎 片 都 具有 氨基 酸 的 特性 。 人 们 可 以 拿 氨 基 戊 酸 作为 这 种 物质 的 一 个 例子 。 它 含有 
一 个 同 气 、 氧 和 和 气 原 子 连接 起 来 的 磋 原 子 链 。 这 些 物质 的 第 一 个 特点 是 COOH 基 , 它 给 
物质 以 酸 的 性 质 ; 第 二 个 特点 是 NH; 基 , 它 的 存在 使 物质 具有 碱 的 性 质 。 现 在 我 们 所 知 
道 的 氨基 酸 , 如 所 举例 的 5 氨基 -N- 戊 酸 , 其 COOH 基 和 NH: 基 的 数目 相等 ;也 有 其 他 物质 
多 一 个 NH, 基 或 多 一 个 COOH 基 。 后 者 为 酸 的 性 质 , 前 者 称 二 氨基 酸 , 碱 的 性 质 占 优势 。 


CH; NH; CH;NH; COOH 
CH; in, CH; 
Cn, bu, CH, 
CH, Lun, CHNH; 
toon COOK boor 
6 氨基 -N- 戊 酸 SAR FAM 
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然而 ,构成 蛋白 质 的 氨基 酸 的 多 样 性 ,不 仅 由 于 它们 在 COOH 基 和 NIH: 基 数目 上 的 
变动 ,也 由 于 连接 在 一 个 链 上 的 碳 原子 数 不 一 而 造成 。 我 们 从 和 蛋白质 分 子 能 得 到 2.3.5 
或 6 个 碳 原子 的 链 。 通 过 引 人 一 个 氧 原子 或 硫 原 子 , 使 氧 原子 同 碳 原子 分 开 , 或 因为 有 
一 个 复杂 的 有 机 基 团 如 3C.2N 和 3H 取代 了 H 原子 的 位 置 ,这 些 都 可 带 来 更 多 的 变异 。 


HC—NH、 
CH; CH;OH CH;SH cub e ii 
bunn, — CHNH; CHNH; 
boon COOH Coon boon 
KAR 丝氨酸 半 胱 氨 酸 组 氨 酸 


在 构成 蛋白 质 的 一 系列 积木 中 ,发 现 这些 氨 基 酸 也 有 种 类 大 不 相同 的 原子 基因 ,这 
种 氨基 酸 含 有 一 个 碳 原子 和 两 个 氮 原 子 , 并 且 这 一 基 团 在 分 子 中 总 是 同 前 面 提 到 的 二 氮 
基 友 酸 相 结合 。 这 种 胀 基 同 二 氨基 成 酸 或 鸟 氨 酸 相 结合 而 命名 的 精 氨 酸 ,是 由 E. Schul- 
ze 发 现 , 并 由 S. G. Hedin 证 实 它 是 蛋白 质 的 一 个 成 分 。 


胀 基 SENE 
NH,— ¢ —NH—CH,— CH,— CH,— CHNH,— COOH 
NH 


WER 


蛋白 质 就 是 由 这 样 一 些 积木 构成 的 。 我们 不 清楚 为 什么 每 一 个 积木 在 整个 结构 中 
如 此 经 常 地 反复 出 现 ,但 我 们 能 确定 形状 不 同 的 积木 其 总 数 之 间 的 相对 比例 。 例 如 ,我 
们 能 确定 同一 氨基 酸 相 比 , 二 和 氨基酸 的 景 有 多 大 ,以 及 在 二 氨基 成 酸 形式 中 存在 的 总 氮 
量 百 分 率 是 多 少 。 尽 管 从 这 些 比例 不 能 得 出 有 关 积 木 排 列 的 任何 想法 ,但 它 早已 表明 迄 
今 所 研究 的 蛋白 质 之 间 的 重要 差异 , 它 还 说 明 , 在 它们 中 间 ,前 面 提 到 的 细胞 核 结 合 松 散 
的 蛋白 质 占 有 相当 特殊 的 地 位 。 

这 些 核 蛋 白质 的 特性 由 以 下 事实 决定 , 即 在 它们 的 结构 方面 , 某 几 种 积木 如 含 氨 丰 
富 的 基 团 的 量 更 多 些 。 这 就 是 说 ,例如 同 其 余 的 蛋白 质 相 比 ,它们 含 二 氨基 酸 较 多 ,特别 
是 二 氨基 上 戊 酸 和 同 它 连接 的 胀 基 ;在 它们 中 间 也 能 找到 大 量 的 组 氨 酸 。 

这 些 含 氨基 团 之 插 人 和 蛋白质 分 子 还 使 碱 基因 强烈 地 呈现 自由 反应 的 状态 。 

例如 在 鸟 的 红细胞 核 中 发 现 有 这 种 蛋白 质 , 而 且 我 已 经 提 到 ,用 稀释 的 无 机 酸 很 容 
易 把 它 分 出 来 ,这 种 蛋白 质 称 之 为 组 蛋白 。 相 似 的 物质 以 一 种 同 核酸 结合 在 一 起 , 像 盐 
类 那样 广泛 地 分 布 于 高 等 动物 和 低 等 动物 的 组 织 里 面 。 无 脊椎 动物 ,如 头 足 网 海胆 的 精 
子 和 一 些 鱼 类 的 精子 也 有 这 种 物质 。 我 可 以 引用 不 同 种 的 钙 作 例子 ,从 鳃 的 精 巢 里 我 们 
得 到 一 种 组 蛋白 ,其 化 学 性 质 和 成 分 同 那 些 从 鸟 类 红细胞 或 胸腺 中 得 到 的 组 蛋白 非常 
相似 。 

这 些 同 核酸 结合 松散 的 组 蛋白 进一步 说 明 通 常 结构 复杂 的 蛋白 质 的 性 质 。 它 们 唯 
一 的 区 别 之 处 是 一 个 特异 的 性 质 , 即 游离 的 碱 基 团 占 优势 。 

如 取 其 他 人 鱼 的 精 集 作 同 样 研究 ,得 到 的 是 组 成 简单 得 多 的 物质 , 它 在 精子 的 头 部 取 
代 了 组 蛋白 的 位 置 ,这 些 物质 是 鱼 精 蛋 白 。 

这 里 我 不 准备 谈 从 整套 观察 所 形成 的 意见 ,这 些 碱 性 蛋白 是 在 发 育 过 程 中 通过 正常 
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蛋白 质 的 转化 而 产生 的 ,在 这 个 过 程 中 , 含 氮 少 的 基 团 逐渐 从 它们 中 被 分 解 掉 。 这 种 转 
化 或 多 或 少 是 广泛 存在 的 , 它 把 正常 的 蛋白 质 首 先 转化 成 组 蛋白 ,如 果 这 种 消失 过 程 继 
续 进 行 下 去 ,我 们 就 得 到 鱼 精 蛋 白 。 这 样 鱼 精 蛋 白 同 组 蛋白 相 比 ,其 一 氨基 酸 少 ,二 氨基 
酸 相 对 多 。 但 鱼 精 蛋白 彼此 间 也 有 差别 ,并 显然 是 通过 一 些 中 间 步 又 把 它 同 组 蛋白 连接 
起 来 。 例 如 从 乌 卵 得 到 的 邬 精 蛋白 ,含有 前 面 提 到 过 的 4 种 蛋白 质 分 子 的 富 氮 基 团 :两 
个 二 氨基 酸 中 有 一 个 同 胀 基 相 结合 ,而 另 一 个 同 组 氨 酸 相 结 合 。 其 他 的 鱼 精 蛋白 至 少 含 
有 两 个 或 3 个 已 知 的 碱 基 团 。 在 某 些 鱼 (Salmonidae) 的 精子 头 部 ,蛋白 质 分 子 组 成 的 变 
动 显著 减少 ,其 整个 分 子 限制 在 5 种 不 同 的 积木 。 其 中 两 个 , 即 二 氨基 戊 酸 和 胀 基 ,是 氮 
的 主要 载体 ,其 数量 大 大 超过 其 余 的 载体 , 约 携带 总 氮 量 的 8896. 

这 样 ,在 这 个 特有 的 转化 中 , 越 来 越 多 的 碳 链 消失 掉 , 这 种 碳 链 对 建立 大 多 数 蛋 白质 
十 分 重要 ,从 而 形成 其 主要 部 分 的 含 氮 量 减少 ,与 此 相反 ,出 现 了 一 种 C 和 N 交替 排列 的 
基因 。 我们 已 经 看 到 这 种 排列 也 存在 于 细胞 核 的 另 一 个 成 分 即 核酸 中 。 
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如 果 我 们 现在 对 结合 松散 的 核 素 物质 进行 小 结 , 其 结果 如 下 :细胞 核 染 色 质 的 组 成 
来 自 两 种 成 分 ,一 种 成 分 富有 磷酸 并 具有 酸 的 性 质 ; 另 一 种 为 具有 了 碱 基 性 质 的 蛋白 质 。 
这 两 种 成 分 在 化 学 结构 方面 明显 的 相似 之 处 是 氮 原 子 积聚 惊人 ,并 由 于 这 种 化 学 结 均 ， 
染色 质 组 成 物 同 其 余 的 细胞 成 分 能 区 别 清 楚 ; 显 然 , 必 须 把 这 种 性 质 同 染 色 质 物质 的 功 
能 联系 起 来 。 这些 富有 所 和 含 磷 的 原子 团 是 染色 体 里 的 贮存 物 ,在 细胞 分 裂 期 间 它 最 先 
活动 起 来 ,而 它 对 别 的 细胞 的 传递 将 构成 繁殖 过 程 中 的 一 个 重要 部 分 。 

在 这 一 点 上 ,我 们 已 经 到 达 只 有 通过 用 各 种 研究 方法 一 起 进行 工作 ,才能 解决 问题 
的 时 候 了 了 。 形 态 科学 的 代表 性 工作 是 在 显微镜 下 观察 细胞 内 的 结构 ,并 研究 它 的 形状 同 
基本 的 有 机 体 状态 的 依赖 关系 。 生 物化 学 家 们 则 规定 这 个 结构 的 组 成 , 它 在 化 学 系统 中 
的 地 位 ,以 及 它 与 细胞 的 其 他 化 学 成 分 的 关系 。 但 这 项 工作 需要 结构 化 学 的 理论 并 借助 
于 合成 方法 。 

这 样 ,我 今天 要 描述 的 结果 是 从 不 同 研究 单位 得 到 的 ,如 果 要 对 全 体 作 出 贡献 的 人 
表示 谢意 的 话 , 则 将 提 到 许多 人 的 姓名 。 
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孟 德 尔 遗传 的 随机 分 离 与 相 引 


托马斯 。 摩 尔 根 (T. H. Morgan)? 
(1911 年 ) 


孟 德 尔 遗 传 定律 在 于 假定 单位 性 状 因子 的 随机 分 离 。 备 德尔 遗传 所 特有 的 两 个 或 

两 个 以 上 性 状 的 典型 比例 ,诸如 9:3:3:1 等 是 根据 这 种 假定 作出 的 。 近 年 来 看 到 一 
些 情况 , 当 涉 及 两 个 或 两 个 以 上 的 性 状 时 ,其 比例 同 重 德 尔 随机 分 离 的 假定 不 符合 。 
中 最 突出 的 例子 是 在 Abraxas 和 果 蝇 ,以 及 几 个 家 禽 品种 的 性 限制 遗传 中 发 现 的 ,必须 
认为 这 种 性 限制 遗传 ,在 雌性 因子 同 另 一 个 因子 之 间 发 生 一 种 相 引 ,更 豆花 粉 的 颜色 和 
形状 也 是 如 此 。 除 这 些 例子 外 ,Bateson 和 他 的 同事 (Punnett, DeVilmorin 和 Gregory) 
最 近 发 表 了 一 些 新 的 例子 。 

为 了 说 明 其 结果 ,Bateson 认为 生殖 细胞 不 仅 有 相 引 也 有 相 斥 。 这 些 事实 看 来 完全 
可 以 同 我 在 果 蝇 方面 发 现 的 情况 相 比 拟 , 此 后 这 些 结果 使 我 得 出 非常 简单 的 解释 ,我 想 
尝试 着 把 Bateson 的 假设 闻 我 提出 的 假设 作 一 比较 。 

Bateson 解释 所 依据 的 事实 ,用 他 自己 的 话 来 说 可 以 简 述 如 下 :“ 如 果 Aa M B, b, dl 


D WHAT. H. Morgan. Random segregation versus coupling in Mendelian inheritance. Science, 1911, 34: 
384. 

Q 托马斯， 摩尔 根 (Thomas Hunt Morgan, 1866— 1945) ,美国 遗传 学 家 动物 学 家 和 胚胎 学 家 。 他 创立 了 关 
于 遗传 基因 在 染色 体 上 作 直 线 排列 的 基因 理论 ,并 把 果 蜡 400 多 种 突变 基因 定位 在 染色 体 上 , 制 成 染色 体 图 谱 ( 即 基 
因 的 连锁 图 ) ;确立 了 伴 性 遗传 规律 ;发 现 位 于 同一 染色 体 上 的 基因 之 间 的 连锁 和 交换 等 现象 ,建立 了 遗传 学 的 第 三 
定律 一 一 连锁 交换 定律 。 他 获得 了 1933 年 诺 贝 尔 生 理学 或 医学 奖 ,被 称 为 “遗传 学 之 父 ”。 后 人 为 了 纪念 他 ,将 染色 
体 图 中 基因 之 间 的 遗传 距离 单位 叫做 “摩尔 根 ”。 
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属于 相 引 和 相 斥 的 两 个 等 位 基因 对 ,那么 由 AbxaB 结合 产生 的 杂 合 子 的 配子 发 生 ,A 和 
B 将 彼此 互 斥 ;但 由 ABXab 结合 产生 的 杂 合 子 的 配子 发 生 ,A 和 B 又 将 相 引 。”“ 我 们 还 
不 能 推测 出 这 一 特性 的 重要 性 质 , 而 至 今 全 部 能 说 的 是 ,在 这 些 特殊 情况 下 ,性状 在 杂 合 
子 中 的 分 配 受 原始 纯 合 亲本 中 性 状 分 配 的 影响 。”Bateson 进一步 指出 ,由 于 “ 鸡 的 性 别 至 
少 是 三 个 其 他 因子 的 排斥 者 …… 可 以 发 觉 其 中 有 些 因子 比 其 余 因子 领先 ,其 方式 是 作为 
一 种 结果 ,用 下 一 次 的 相 引 来 取消 这 一 次 的 相 斥 ”。 

在 吸引 、 相 斥 和 领先 的 次 序 以 及 相 引 的 精细 系统 方面 ,我 根据 果 蝇 眼色 、 体 色 、 怒 突 
变 和 肉 性 因素 的 遗传 结果 提出 了 一 个 比较 简单 的 解释 。 如 果 代 表 这 些 因 子 的 物质 包含 
在 染色 体 里 面 , 又 如 果 这 些 相 引 的 因子 彼此 紧 挨 在 一 个 直线 系统 上 ,那么 当 亲 本 对 (在 杂 
合子 中 ) 接 合 时 ,相似 区 域 就 会 处 于 对 立 状 态 。 有 充分 证 据 支持 下 述 观 点 :在 绞 线 期 , 同 
源 染 色 体 彼此 缠绕 在 一 起 ,但 当 染 色 体 分 开 ( 分 裂 ) 时 ,分 裂 是 在 Janssens 主张 的 一 个 单 
平面 上 进行 的 。 其 结果 是 ,相距 近 的 原始 物质 更 可 能 落 在 同一 个 半 面 上 ,而 相距 更 远 的 
区 段 则 可 能 最 后 落 在 同一 个 半 面 上 , 另 一 边 的 情况 也 是 如 此 ,因此 ,我 们 只 发 现 某 些 性 状 
的 相 引 ,而 很 少 或 根本 没有 找到 其 他 性 状 相 引 的 证 据 ; 这 种 差别 取决 于 代表 因子 的 那些 
染色 体 物质 彼此 间 在 直线 上 的 距离 。 这 种 解释 将 说 明 我 所 看 到 的 所 有 的 许多 现象 ,而 且 
我 想 , 将 同样 能 盖 明 截至 目前 谈 到 的 其 他 情况 。 这 种 结果 是 染色 体 里 物质 的 位 置 和 辐 源 
染色 体 联合 方法 的 简单 的 机 械 结 果 , 它 所 产生 的 比例 用 数字 系统 来 表示 , 同 染 色 体 因子 
相对 位 置 表示 一 样 都 不 大 。 除 了 孟 德 尔 观念 的 随机 分 离 外 ,我 们 发 现 染 色 体 位 置 相近 的 
因子 联合 。 细 胞 学 将 提供 实验 证 明 所 需要 的 机 理 。 
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果 蝇 的 六 个 性 连锁 因子 由 其 联合 方式 
所 表示 的 直线 排列 


埃 利 弗 利 德 。 斯 特 蒂 文 特 (A. H. Sturtevant)? 
(1913 4) 


p sg 


瑟 顿 (Sutton) 首 先 指出 染色 体 在 减 数 中 的 行为 同 孟 德尔 因子 在 分 离 中 的 行为 ,两 者 
之 间 存 在 着 一 种 平行 关系 (1902), 而 同年 早 些 时 候 Boveri(1902) 已 提 到 一 种 可 能 的 联 
FR Boveri 在 这 篇 和 另 几 篇 文章 中 ,从 实验 胚胎 学 的 领域 里 引 来 了 重要 的 证 据 , 说 明 染 色 
体 在 发 育 和 遗传 中 起 着 重要 的 作用 。McClung(1902) 关 于 副 染 色 体 是 一 个 性 的 决定 者 
的 假设 ,是 第 一 次 尝试 把 某 个 体 细 胞 性 状 同 一 个 特定 的 染色 体 联 系 起 来 。Stevens(1905) 
和 Wilson(1905) 通 过 以 下 证 明证 实 了 这 一 点 ,性 染色 体形 状 多 种 多 样 , 它 存在 于 所 有 的 
卵 和 产生 雌性 的 精子 里 面 ,但 在 产生 雄性 的 精子 里 面 , 或 没有 这 个 性 染色 体 或 由 一 个 较 
小 的 同 源 染色 体 替 代 它 。 当 摩尔 根 证 明 果 蝇 (Drosopphnita apetophita) 的 眼色 因子 , 遵 


O EEH A. H. Sturtevant, The linear arrangement of six sex-linked factors on drosophila, as shown by 
their mode of association. Journal of Experimental Zoology. 1913, 14: 43-59. 

D SRA - 斯 特 蒂 文 特 (Alfred Henry Sturtevant, 1891-1970) ,美国 遗传 学 家 。 他 是 埃 德 蒙 "威尔逊 的 学 
生 , 后 到 摩尔 根 实 验 室 工作 。 他 于 1913 年 构建 了 第 一 张 果 蝇 的 遗传 图 谱 , 对 摩尔 根基 因 学 说 的 发 展 作出 了 重要 贡献 。 


* The bn ovre ey arr dr eren, factori On eroi * 69 


CAD 遗传 学 经 典 文选 G&D 


循 Stevens(1908) 在 这 同一 个 种 里 面 已 经 发 现 的 性 染色 体 的 分 配 时 前 进 了 一 大 步 。 以 
后 ,关于 出 现 果 蝇 性 连锁 的 翅 突 变 , 摩 尔 根 (1910、1911) 弄 清楚 了 一 个 新 的 起 点 。 把 白 
眼 .长 翅 果 蝇 同 红眼 和 痕迹 翅 ( 新 的 性 连锁 性 状 ) 果 蝇 杂 交 :, 他 在 子 二 代 得 到 了 白眼 .痕迹 
翅 的 果 蝇 。 这 只 能 在 交换 是 可 能 的 情况 下 发 生 ; 这 意味 着 ,根据 这 些 因 子 都 在 性 染色 体 
上 的 假设 ,发 生 同 源 染 色 体 之 间 物 质 的 互 换 ( 只 在 峻 性 发 生 , 因 雄性 蝇 只 有 一 个 性 染色 
体 ) 。 当 时 没有 引起 注意 ,以 后 才 提 出 的 一 个 要 点 是 同 果 是 的 其 他 性 连锁 因子 有 联系 
(Morgan,1911)。 显 然 , 有 些 性 连锁 因子 是 联合 在 一 起 的 。 这 就 是 说 ,交换 并 不 是 在 一 些 
因子 之 间 随 意 发 生 的 ,事实 证 明子 一 代 果 蝇 出 现 同 一 性 状 的 新 组 合 , 较 之 子 二 代 果 蜗 多 
得 多 。 从 染色 体 的 观点 来 看 ,这 意味 着 这 个 染色 体 , 或 至 少 是 该 染色 体 的 某 些 节 段 在 减 
数 期 间 比 它们 互 换 材料 的 那 部 分 更 可 能 保持 其 完整 性 中 。 摩 尔 根 (1911) 恨 据 这 些 事实 提 
出 了 一 个 有 关 相 引 的 生理 基础 的 假设 。 他 采用 Janssens(1909) 的 交叉 型 假说 为 机 理 。 他 
是 这 样 说 的 (Morgan,1911) : 


如 果 代 表 这 些 因子 的 物质 存在 于 染色 体 中 ,而 那些 相 引 的 因子 又 在 一 直线 排列 
上 彼此 紧 拷 在 一 起 ,那么 当 亲 本 染色 体 对 (在 杂 合 子 中 ) 结 合 时 ,相似 的 区 段 将 保持 
着 方向 相反 的 人 位置。 有 足够 的 证 据 支 持 这 种 观点 ,这 就 是 在 绞 线 期 同 源 染色 体 彼 此 
缠绕 在 一 起 ,但 当 染 色 体 分 开 时 (分 裂 ) ,如 Janssens 主张 的 那样 , 它 是 在 一 个 单 平面 
上 进行 分 各 的 。 其 结果 是 相距 短 的 原始 物质 更 可 能 落 在 同一 个 半 面 上 ,而 距离 更 远 
的 区 段 则 可 能 是 最 后 一 个 挤 在 同一 个 半 面 上 , 另 一 半 面 的 情况 也 是 如 此 。 总 之 ,我 
们 发 现 某 些 性 状 有 相 引 的 现象 ,而 另 一 些 性 状 则 很 少 或 根本 没有 看 到 相 引 的 证 据 ， 
这 种 差别 取决 于 代表 遗传 因子 的 染色 体 物 质 在 直线 排列 上 的 距离 。 这 样 一 种 解释 
能 说 明 我 所 观察 到 的 所 有 大 量 的 现象 ,并 且 我 想 , 将 能 同样 解释 至 今 谈 到 的 其 他 情 
况 。 这 种 结果 是 染色 质 物质 位 置 和 同 源 染 色 体 联合 方法 的 一 种 简单 的 机 机 结果 ,而 
所 得 的 比例 用 数字 来 表示 不 如 染色 体 里 面 因 子 的 相对 位 置 那 么 多 。 


研究 范围 


看 来 如 果 这 个 假说 是 正确 的 话 ,可 以 把 交换 的 比例 作为 任何 两 个 因子 之 间距 离 的 一 
项 指标 。 然 后 通过 测定 A 和 B 及 BB 和 CC 之 间 的 距离 (上 述 含 义 ), 能 预测 AC。 因 为 , 倘 
若 交 换 的 比例 的 确 能 代表 距离 ,AC 必定 或 是 AB+ BC 或 是 AB 一 BC, 而 不 会 是 任何 一 个 
中 间 值 。 然 而 ,根据 纯粹 数学 方面 的 考虑 ,A 和 B 之 间 交 换 比 例 同 B 和 CC 之 间 交 换 比 例 
的 总 和 及 差 数 ,只 是 A 和 C 之 间 交 换 比 例 的 限制 值 。 通 过 使 用 几 对 因子 人 们 定 能 在 一 些 
例子 中 使 用 这 样 测验 。 此 外 ,同时 包括 3 个 或 3 个 以 上 性 连锁 等 位 因子 对 的 实验 ,将 对 
这 种 观点 提供 另 一 种 测验 , 它 或 许 是 一 种 更 为 重要 的 测验 。 本 文 是 对 这 些 问题 所 作 研 究 
的 初步 报告 。 


@ 在 这 方面 ,阅读 Lock 对 这 个 问题 的 讨论 (1906) 是 有 意思 的 。 
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我 希望 借 此 对 摩尔 根 博 士 慷 慨 地 给 我 提供 本 研究 的 材料 和 在 工作 进展 中 所 给 予 的 
鼓励 和 建议 表示 感谢 。 在 这 一 问题 的 理论 方面 , 同 继 勤 (H,.J. Muller) ,E. Altenburg, fi 
里 奇 斯 (C. B. Bridges) 等 诸位 先生 们 的 讨论 ,也 使 我 得 益 菲 浅 。Muller 先生 的 建议 在 本 
文 的 实际 准备 中 特别 有 用 。 


6 个 有 关 的 因子 


我 将 在 本 文 处 理 6 个 性 连锁 因子 及 其 相互 关系 。 我 将 讨论 的 这 些 因子 ,其 次 序 看 来 
已 排列 好 。 

B 为 黑色 因子 。 同 它 有 关 的 果 蝇 隐 性 因子 b 具有 黄色 的 身体 。 摩 尔 根 (1911) 首 先 介 
绍 了 这 个 因子 和 它 的 遗传 。 

C 是 一 个 使 眼睛 有 色 的 因子 。 白 眼 果 蝇 ( 摩 尔 根 在 1910 年 第 一 个 介绍 ) 现 已 知 它 对 
C 和 第 二 个 因子 都 是 隐 性 。 

同上 O 有 关 的 果 蝇 隐 性 因子 (0) 为 鼎 红 眼 。C 和 O 之 间 的 关系 已 由 摩尔 根 在 一 篇 正在 
付 印 并 准备 在 费城 自然 科学 院 会 议 录 上 发 表 的 文章 作 过 解释 。 

PHA p 的 果 蝇 为 朱红 眼 , 替 代 了 正常 红眼 (Morgan,1911) 。 

R 这 一 个 因子 同 第 二 个 因子 都 对 翅 有 影响 。 正 常 翅 为 RM。 已 知 rM Ah, RM 
为 痕迹 翅 以 及 rM 为 痕迹 小 示 。 这 个 R 因子 是 一 个 被 摩尔 根 (1911) 以 及 摩尔 根 和 Cat- 
tell(1912) 称 为 工 的 因子 。 靡 尔 根 在 更 早 些 时 候 文章 (1911) 里 面 的 世 是 第 二 个 因子 。 

M 这 个 因子 在 上 面 已 讨论 过 , 它 在 R 之 下 ,由 摩尔 根 叙 述 过 小 的 和 痕迹 翅 (1911) 。 

这 些 因 子 的 相对 位 置 是 B.C/O.P.R、M。C 和 O 因 其 完全 连锁 而 位 于 同一 点 上 。 
在 弄 清 楚 有 两 个 相关 的 因子 之 前 ,从 CO( 红 眼 ) 和 co( 和 白眼) 的 杂交 得 到 了 数 千 个 果 蝇 。 
因为 有 一 个 突变 而 不 是 通过 任何 交换 才 发 现 了 这 两 个 因子 。 但 很 明显 ,除非 相 引 的 强度 
不 一 ,否则 联系 到 别 的 等 位 因子 对 ,不 管用 的 是 CO( 红 眼 ) 对 co( 和 白眼 ),Co( 曙 红眼 ) 对 co 
(白眼 ), 还 是 COCZEHRO Xf CoC BB STAR CO 的 组 合 尚 不 清楚 ) ,都 必定 得 到 相间 的 配子 比率 。 


计算 联合 强度 的 方法 


RH PH M 因子 来 举例 说 明 计 算 配子 比率 所 用 的 方法 。 在 这 种 情况 下 使 用 的 是 长 
3H .朱红 眼 的 肉 性 同 痕迹 翅 .红眼 的 雄性 来 杂交 。 分 析 和 结果 见 表 1。 

当然 ,从 图 表 中 明显 地 看 出 有 一 些 地 方 是 痕迹 翅 果 蝇 所 特有 的 。 它 们 出 现 的 数目 是 
如 此 之 少 。 这 一 点 在 这 里 不 会 难 住 我 们 ,因为 它 的 出 现 经 常 同 痕迹 翅 杂 交 有 联系 ,而 摩 
尔 根 正在 对 此 进行 研究 。 目 前 感 兴趣 的 要 点 是 连锁 。 在 F: ,原始 组 合 红眼 痕迹 翅 和 朱红 
眼 长 起 在 雄性 中 (允许 痕迹 翅 的 低 生活 力 ), 比 两 个 新 的 或 交换 组 合 即 红眼 长 怒 和 朱红 有 眼 
六 迹 翅 要 多 得 多 。 从 这 一 分 析 看 出 ,在 峻 性 中 发 现 联合 的 证 明 , 由 于 一 旦 发 生 联 合 , 在 所 
有 产生 雌性 的 精子 中 存在 的 M 就 把 m 掩盖 起 来 。 但 通过 F, 的 雄性 可 毫 不 复杂 地 得 出 配 
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子 的 交换 比率 。 鉴 于 Fi 雄性 果 蝇 的 产生 雄性 的 精子 没有 性 连锁 的 基因 ,在 这 种 情况 下 有 
349 个 雄性 果 蝇 属于 无 交换 一 类 ,而 交换 类 的 有 109 个 。 根 据 本 文 一 开始 就 提出 的 理论 ， 
看 来 能 最 令 人 满意 地 表示 因子 相对 位 置 的 方法 如 下 : 取 距 离 单位 为 这 种 长 度 的 染色 体 的 
一 部 分 , 即 平均 来 说 ,每 产生 100 个 配子 会 发 生 一 次 交换 。 这 就 是 说 ,把 交换 的 百分数 作 
为 距离 的 一 个 指标 。 就 P 和 M 来 说 ,405 个 配子 中 发 生 109 次 交换 ,其 比率 为 100 次 中 
26. 9 次 ;把 交换 的 百分率 26. 9 看 成 是 P 和 M 之 间 的 距离 。 


表 1 

长 翅 朱 红眼 Q-—MpX MpX 
痕迹 翅 红 眼 of —mPX 
Fi 

MpX mPX —— K £r ERO 

MpX — Kf AK £r ll of 
Fl 配子 

58 ——-MPX mPX MpX mpX 

精子 一 一 MpX 
F; 

MPX MpX| " 

ds ick) 长 起 .红眼 8 一 451 

MpX MpX| o . = 

bse ait KIB A EL B Q—417 

MPX — KB . £L Bo — 105 

mPX —-—3R X 98 .红眼 d 一 33 

MpX 一 长 翅 .朱红 眼 cf 一 316 

mpX — —J8 IE B. .朱红 有 眼 cy 一 4 


因子 的 直线 排列 


表 2 说 明 那 些 已 经 研究 清楚 的 交换 比例 。 有 关 杂 交 的 详细 结果 列 于 本 文 的 结 昆 部 
分 。B 和 CO 的 16 287 例 取 自 Dexter 的 资料 (1912)。 由 于 C 和 O 完全 连锁 ,我 把 C、O， 
以 及 C 和 O 的 数目 加 在 一 起 ,使 以 (CC、O)P、,B(C、O) 等 为 起 点 的 线 上 可 得 出 总 的 结果 ,并 
在 我 的 计算 中 用 这 些 数字 来 代替 各 别 的 CO 或 CO 的 结果 。 交 换 比 例 一 栏 上 的 分 数 表 
示 交 换 数 (分 子 ) 对 被 研究 的 总 配子 数 ( 分 母 ) 。 

正如 以 后 将 要 说 明 的 ,如 果 因 子 的 距离 短 , 即 如 果 联 合 有 力 ,更 可 能 得 到 距离 的 精确 
数字 。 


O 
BC PR M 


0.0 1.0 30.7 33.7 57.6 


为 此 ,我 尽 可 能 用 相 邻 点 之 间 的 交换 百分率 来 绘制 不 同 因子 间 的 距离 。 这 样 ,BC(C、 
OD» .CC,ODP.PR 和 PM 就 成 了 图 解 的 基础 。 图 上 的 数字 表示 计算 出 来 的 同 B 相距 的 距离 。 
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表 2 

有 关 因 子 交换 比例 交换 百分率 
BCO nas 1.2 
BO 5 0.5 
BP HM 32.2 
BR E 35.5 
BM E 37. 6 
COP Aa 30.0 
COR S 34.6 
COM d 47.2 
OP "n 29.4 
OR 5i 34.0 
OM ne 54. 0 
CR ES 28.5 
CM ui 33.6 
BCC,O) S. 1.0 
(C,O)P IM 29.7 
(C,O)R P 33.7 
(C,00M a 45.2 
PR 3.0 
PM 


当然 ,所 划 的 距离 是 否 代 表 因 子 间 相对 的 空间 距离 ,这 一 点 还 不 知道 。 这 样 ,CP 的 
距离 实际 上 或 许 比 BC 要 短 些 ,但 就 我 们 所 知 ,C 和 P 之 间 比 B 和 C 之 间 发 生 断 裂 的 可 能 
性 要 大 得 多 。 因 此 ,CP 或 者 是 一 长 段 距 离 ,或 由 于 某 些 原因 它 也 是 一 段 弱 的 地 方 。 这 里 
我 希望 提出 的 一 点 是 我 们 无 法 知道 染色 体 是 否 具 有 均匀 一 致 的 强度 ,而 如 果 染 色 体 有 强 
的 和 弱 的 地 方 , 那 就 会 妨碍 我 们 的 图 解 代表 实际 的 相对 距离 ,但 我 想 它 不 至 于 贬低 作为 
一 个 图 解 的 价值 。 

我 们 的 理论 在 多 大 程度 上 站 得 住 脚 ,可 见 表 3 所 示 的 测验 , 它 提供 所 观察 到 的 交换 
百分率 和 根据 染色 体 图 上 的 数字 计算 出 来 的 距离 。 表 3 包括 列 于 表 2 但 没有 用 在 绘制 
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图 解 的 全 部 因子 对 。 
表 3 
观察 到 的 交换 百分率 
BP /32.2 
BR 33.7 35.5 
BM 57.6 37.6 
(C,O)R 32.7 33.7 
(C,0)M 45.2 


我 们 立刻 就 想到 ,距离 长 的 BM 和 (C.O)M, 其 交换 百分率 比 计算 所 要 求 的 小 些 。 这 
一 点 是 可 以 猜想 到 的 并 将 在 后 面 加 以 讨论 。 现 在 根据 以 下 见解 可 对 此 不 予 考虑 , 即 在 辐 
一 个 染色 体 里 面 可 能 发 生 两 个 断裂 ,或 双 交 换 。 但 是 在 距离 比较 短 的 情况 下 ,其 预期 符 
合 度 同 现在 的 小 的 数目 方面 的 预期 结果 很 接近 。 因 此 ,BP $E BR 少 3. 2, 预 期 差 数 为 
3.0, (C,ODR & BR 少 1.8 而 不 是 1.0。 实 际 上 已 发 现 用 这 个 方法 有 可 能 预测 两 个 因子 
之 间 的 结合 强度 , 作 杂 交 之 前 ,对 BR 和 某 些 在 本 文中 没有 处 理 的 有 关 因 子 的 组 合 , 得 到 
了 相当 不 错 的 近似 值 。 


双 交 th 


根据 交叉 型 假说 ,如 Dexter(1912) 表 示 , 并 为 摩尔 根 (1911) 明 确 指 出 ,有 时 候 会 发 生 
一 种 情况 ,有 一 段 母 本 染色 体 其 两 端 都 带 有 父 本 染色 体 的 成 分 ,或 者 除 此 之 外 ,有 更 多 的 
母 本 染色 体 节 段 。 如 若 发 生 这 种 情况 ,将 使 结果 复杂 化 。 例 如 , 当 B 和 PP 之 间 发 生 一 个 
断裂 ,和 P 和 M 间 发 生 另 一 个 断裂 , 则 除非 我 们 也 能 追踪 P, 不 然 就 无 法 证 明 B 和 M 之 
闻 的 关系 ,而 从 这 类 配子 那 化 出 的 果 蝇 将 被 列 人 无 交换 一 类 ,尽管 在 事实 上 这 种 果 蝇 代 
表 两 次 交换 。 为 了 弄 清楚 双 交 换 是 否 确 实 存 在 ,必须 在 同一 个 实验 中 使 用 3 个 或 3 个 以 
上 的 性 连锁 等 位 的 因子 对 。 摩 尔 根 (1911) 以 及 摩尔 根 和 Cattell(1912) 对 B.CO 和 R 因 
子 报道 过 这 种 情况 。 他 们 作 了 这 样 一 些 杂 交 , 如 长 考 、 灰 体 、. 红 眼 同 小 翅 .黄体 .白眼 杂 
交 , 长 到 .黄体 、 红 眼 同 小 翅 . 灰 体 .白眼 杂交 ,等 等 。 其 详细 情况 和 分 析 见 原文 ,从 我 们 现 
在 的 目的 出 发 ,只 对 那些 观察 到 的 双 交 换 的 果 蝇 感 兴趣 。 表 4 以 图 解 表示 10 495 例 中 发 
生 的 情况 。 

双 交 换 的 确 是 发 生 的 ,但 注意 到 B 和 CO 间 发 生 断 列 , 就 会 阻止 CO 和 R 之 间 发 生 
断裂 (或 反之 )。 这 样 , 当 B 和 CO 不 分 开 时 ,CO 和 R 发 生 断 裂 的 配子 比率 约 为 1 至 2, 但 
是 , 当 B 和 CO 分 开 时 ,其 比率 则 为 1 : 6.5 左右 。 

本 人 的 研究 结果 得 到 了 3 个 相似 的 例子 ,虽然 这 是 在 数量 较 小 的 水 平 上 作出 的 ,这 3 
个 例子 见 本 文 结尾 部 分 的 表 。 其 结果 列 于 表 5.6 和 7。 
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表 4 


人 们 将 注意 到 ,就 目前 已 有 的 证 明 而 言 , 它 表 明 在 同一 个 配子 里 面 ,发 生 一 次 交换 就 
使 另 一 次 交换 不 大 可 能 发 生 。 以 BOPR 来 说 ,有 3 次 交换 的 机 会 ,但 它 并 不 发 生 。 当 然 ， 
如 果 得 到 足够 数目 的 果 蝇 ,根据 本 文 提出 的 观点 ,没有 理由 说 为 什么 它 一 定 不 发 生 。 对 
这 些 数字 进行 检验 将 证 明 像 本 文 提供 的 这 样 小 的 数目 是 不 能 指望 它 发 生 的 。 目 前 ,就 我 
所 知 ,还 没有 3 次 交换 的 证 据 , 但 发 生 3 次 交换 将 得 到 证 明 , 这 是 非常 可 能 的 0D。 

WER BS Ji. IR. 4 种 例子 中 没有 一 个 涉及 两 个 比较 长 的 距离 ,而 只 有 一 个 例子 的 数 
字 足 以 构成 作 计算 用 的 比较 好 的 基础 ,所 以 似乎 还 很 难 确定 ,在 推翻 BM 和 (C、O)M 例 
子 中 所 观察 到 的 交换 百分率 方面 , 双 交 换 究竟 起 了 多 大 的 作用 。 这 种 效应 是 否 为 3 次 交 
换 所 引起 的 反 平 衡 , 这 一 点 至 今 未 得 解决 。 现 正 进 行 的 工作 应 当 对 这 两 个 问题 作出 
答复 。 


D ”本文 送 交 发 表 后 ,观察 到 一 个 CR 距离 内 发 生 3 次 交换 的 例子 。 
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BO. P, : RAR UB £T IRD X 黄体 红眼 of 
Fi RR ZLBBQ X Jk AOE £L HR GA 
F, :9 9, JK Ik £r B. 241 . 灰 体 曙 红眼 196 
dd , 灰 体 红眼 0 DK DER LT HR 176 .黄体 红眼 195, B HER AT RE 2 


交换 比例 为 553 


BP. P, : 灰 体 红眼 9X BE HK AC ET Rf 
F; : 灰 体 红眼 9X 灰 体 红眼 gf 
F: :2 9, KAKA 98 
dd , 灰 体 红眼 59、 灰 体 朱 红眼 16 ,黄体 红眼 24 .黄体 朱红 眼 33 
回 交 ,从 上 述 9 9 灰 体 红眼 X 黄 体 朱 红眼 ccf 得 下， 
Fs :99, 灰 体 红眼 31、 灰 体 朱红 了 眼 11 .黄体 红眼 12、 黄 体 朱红 眼 41 
cd, 灰 体 红眼 23、 灰 体 朱红 眼 13 .黄体 红眼 8、 黄 体 朱红 眼 21 
P; : 灰 体 朱红 眼 ?X 黄体 红眼 cf 
F, : 灰 体 红 眼 8Xx 灰 体 朱红 眼 cf 
F: :99, 灰 体 红眼 199、 灰 体 朱 红眼 182 
dd , 灰 体 红眼 54、 灰 体 朱 红眼 149 .黄体 红眼 119 .黄体 朱红 眼 41 
P, :黄体 朱红 眼 9X 灰 体 红眼 df 
F, : 灰 体 红眼 ?8X 黄体 朱红 眼 cf 
F: :9 时 , 灰 体 红眼 472 .黄体 朱红 眼 240 ,黄体 红眼 213 ,黄体 朱红 眼 414 
dd , 灰 体 红眼 385、 灰 体 朱 红眼 186、 黄 体 红眼 189 黄体 朱红 眼 324 
F, : 灰 体 朱 红眼 X 黄 体 红眼 (不 记载 性 别 ) 
Fi: 灰 体 红眼 是。 这 些 个 体 是 同 另 一 个 原 种 的 黄体 朱红 眼 g /df 交配 得 来 
F: :99, 灰 体 红 眼 50、 灰 体 朱 红眼 96、 黄 体 红眼 68 .黄体 朱红 眼 41 
dd , 灰 体 红眼 44、 灰 体 朱 红眼 105 .黄体 红眼 86 .黄体 朱红 眼 47 
交换 比例 ,加 上 BOPR( 以 下 ) 的 8 93 1503 
BR. P, :小 怒 黄 体 9X 长 怒 灰 体 of 
Fi :长 起 灰 体 9X 小 起 黄体 df 
F;:Q 9, KARKA 14 KAR 2. 小 翅 灰 体 7 .小妞 黄体 6 
dd ,长 翅 灰 体 10 .长远 黄 体 1 小 翅 灰 体 6、 小 翅 黄体 8 
P, :长 起 黄体 9X 小 怒 灰 体 of 
Fi: KERKE KHA 
F,:QQ, KBAR 148 ,长 起 黄体 130 
dd. KARKI 51 ,长 翅 黄 体 82 IRR 89 .小 翅 黄 体 48 


115 


交换 比例 为 了 


BM. P, :长 翅 黄 体 8X Jiu Bl Jk Af 
Fi KAKE KAR 
F, :9 9, K BIJK Ik 591 ,长 翅 黄 体 549 
dd KARI 228 .长 翅 黄 体 371 ,痕迹 翅 灰 体 20 .痕迹 翅 黄体 3 

P, :长 怒 灰 体 ?X 痕 迹 翅 黄体 cf 

Fi: KARKE KBR 

F: :9 Qs X 152 

SSK S8 Mk 42, KAR 20 Rk 0、 痕 迹 翅 黄体 0 


260 
交换 比例 为 593 
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( 续 表 ) 


COP. P; :朱红 眼 ?x 白眼 c 
F; :红眼 9X 朱 红眼 of 
F: :9 ,红眼 320 .朱红 眼 294 
go ,红眼 86、 朱 红眼 206 .白眼 211 
(根据 测验 已 知 99 朱 红眼 中 有 ?7 个 为 CC.2 PH Ceid d AIR 7 个 为 Pp、2 个 为 pp). 
回 交 ,F, 从 上 述 ?9 红 眼 Xccf 白 眼 , 得 到 
F: :9?99, 红 眼 195, HIR 227 
dd ,红眼 66、 朱 红眼 164 .白眼 184 异型 杂交 ,Pi ,用 以 上 99X 对 P 隐 性 的 白眼 do ,得 到 
F;:Q 9, 208 35、 朱 红眼 65、 白 眼 98 
dd ,红眼 33、 朱 红眼 75 .白眼 95 


224 
交换 比例 为 748 


COR. P, :小 翅 白 眼 8X GR £L Ho 
F, :长 翅 红 眼 8?x 小 翅 白 眼 c 
Fy :99, 长 翅 红眼 193 I SE EAE 109 ,小 翅 红 眼 124 7] SE AA 208 
d'd. KER 202 .长 翅 白 眼 114 .小 翅 红 眼 123、 小 翅 白 眼 174 
P, KS AIRS X 小 翅 红 眼 c 
F: KAAR [CB [ARR Of 
F: :2 9, 长 翅 红 眼 194 .长 翅 白 眼 160 
dg ,长 起 红眼 52, 长 起 白眼 124,7] ER ZT RR. 9 小 翅 白 眼 41 


563 


交换 比例 为 7561; 或 加 上 Morgan(1911) 以 及 Morgan 和 Cattell(1912) 可 提供 的 而 不 


与 出 现 黄体 或 棕 体 果 蝇 相 混 的 这 个 数字 为 各 


4749 
COM. P, : KH A ARS & EE IE HET HR of 
F: :长 翅 红 眼 8?X KH FI o 

F: :9 时, 长 翅 红 眼 157.1 AER 127 

dd ,长 翅 红 眼 74. AER 82 .痕迹 翅 红 眼 3 痕迹 翅 白 眼 3 

交换 比例 为 二 

OP. P, :黑体 红眼 9X 黑体 曙 红 - 朱 红眼 of 

F, :黑体 红眼 9X 黑 体 红 服 of 

F, :( 全 部 黑体 ) 9 早 , 红 眼 885 


def ,红眼 321 .朱红 眼 125、 曙 红眼 122 . 曙 红 -朱红 眼 268 
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BBV BOR A 


OR. P, : & BH ZEB Q X 7| HBB ET Mf 
F, [C38 £L HRQo KK BHL I GC 
F: :9 9, HAT IR 408 
gd KAHR 145, KARAER 67, 7] STAR 70 .小 翅 曙 红眼 100 
P; :长 翅 曙 红眼 ?X HET ARG 
Fi  KsBlzr lix K AE ST LOT 
F,:Q 9, ICE ZEB. 100 ,长 起 中 红眼 95. 
dd. KEIR 2. K PPR ET AR 54、 小 翅 红 眼 56 "| NER TREE HR 19 


交换 比例 为 338 


OM. P, : EB FR £T ARS X IR IH £T I 
F, RE EI £L UR Q X K ER TR ZT Hl oa 
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GER) 


F,.QQ. I BIZLER 368 .长 翅 曙 红眼 266 
dd ,长 起 红眼 194, BRST AR 146 ,痕迹 翅 红眼 40 .痕迹 翅 里 红眼 24 


218 
交换 比例 为 4 


CR. P, :长 翅 白 眼 9X 小 起 曙 红 眼 g 
F, : KURT ROX KBAR 
F,.QQ. SHAR SEAR 185 .长 翅 白 眼 205 
dd ,长 翅 明 红眼 54 A RH ILE 147 RST MR 149 .小 起 白眼 42 
F: :长 翅 曙 红眼 8?X 小 组 白眼 史 
F, KARAR X IC ER UB ZT AR 
F: :9 Q, tH BB ST UE 527 
ddo RARR 169, KH LER. 85、 小 怒 曙 红眼 55 .小 翅 白 眼 128 


236 


交换 比例 为 2 


CM. P, :长 翅 白 眼 8x 痕 迹 翅 曙 红眼 cf 

Fi: KARR KAAR 
F; :99, 长 翅 曙 红眼 328 ,长 翅 白 眼 c 371 

ddo KIRLI 112 .长 起 白 眼 217、 痕 迹 翅 曙 红眼 4 痕迹 翅 白 眼 0。 

交换 比例 为 3 

PR. P, :长 翅 朱 红眼 (黄体 )?X 小 翅 红 眼 ( 黄 体 )C 

F, :长 翅 红 眼 黄体 ?8X 长 翅 朱 红眼 黄体 cf 

F, : (全 部 为 黄体 ),9, 长 翅 红 眼 138 ,长 翅 朱 红眼 110 

dd ;长 翅 红眼 8、 长 起 朱红 眼 117 .小 翅 红 眼 97 .小 起 朱红 眼 1 

P; :长 翅 朱 红眼 ( 灰 体 )9X 小 翅 红 眼 cf 

F, :长 翅 红 眼 8X I BIA ET HR 
F,.QQ.KBIZT BR 116 .长 翅 朱 红眼 110 

dd KAAR 2. KARAR 81 .小 翅 红 眼 96 7] 8H RST OR 1 

Pi :小 翅 红 眼 9x KH RAT Rf 
F, :长 翅 红 眼 9X 7] il ZEB 

F, :99, 长 翅 红 眼 45、 小 翅 红 眼 49 

dd KAAR 1 .长 翅 朱 红眼 27、 小 翅 红 眼 26、 小 起 朱 红眼 0 

U E Fi KAR OX 其 他 原 种 的 小 起 红眼 dd 得 到 
F: :Q 蛙 , 长 翅 红 眼 74, ASB 52 

dd KAHR 3\ 长 怒 朱 红眼 66. 小 起 红 眼 46、 小 翅 朱 红眼 1 


s 17 
交换 比例 为 去 


PM. P, : KSA ALLARD ICE E ET i of 
F, IK BIHZE E QC K RERO 
F,:Q Q, KHIR 451 ,长 翅 朱 红眼 417 
dd Ka 105 ,长 翅 朱 红眼 316 ,痕迹 翅 红 眼 33、 痕 迹 姻 朱红 眼 4 


109 


交换 比例 为 403 


OPR. Pi : I& 88 ZK ZL RE Q X 小 翅 曙 红眼 gf 
Fi: KAIRO KK 3H A ET i o 
F, :2 9, KÆR 205 ,长 翅 朱 红眼 182 
dd KAIRI KARIR 109, KAIR 8,1 BSR ET OR 53.7) NER ABR 497] ERI 
红眼 3 小 翅 曙 红眼 85 .小 翅 曙 红 - 朱 红眼 0 


78 Selected Works of ront t 


QO 果 蝇 的 六 个 性 连锁 因子 由 其 联合 方式 所 表示 的 直线 排列 Ga 


CER) 


BOM. P, :长 翅 红 眼 黄 体 8X 痕 迹 翅 曙 红眼 灰 体 c 
Fi; :长 翅 红 眼 灰 体 ?xx 长 翅 红 眼 黄体 cf 
F;:9 ,长 翅 红 眼 灰 体 530 .长 翅 红 眼 黄体 453 
dd ,长 翅 红 眼 灰 体 1 .长 翅 红 眼 黄 体 274 .长 翅 曙 红眼 灰 体 156 .长 翅 明 红眼 黄体 0、 痕迹 翅 
红眼 灰 体 0 痕迹 翅 红 了 眼 黄体 4, 痕迹 起 曙 红 眼 灰 体 4 痕迹 困 红 眼 黄 体 0 
BOPR. P, :长 怒 朱 红眼 棕 体 9X 小 起 晓 红 眼 黑体 of 
F, :长 翅 红 眼 黑 体 ?8X 长 翅 朱 红眼 棕 体 co 
F: :99, 长 翅 红 眼 黑体 305 ,长 翅 红 眼 棕 体 113 ,长 翅 朱 红眼 黑体 162 ,长 怒 朱 红眼 棕 体 256 
gd ,长 翅 红 眼 黑体 0 .长 起 红眼 棕 体 2 长 翅 朱 红眼 黑体 3、 长 起 朱红 腿 棕 体 185, K BLUR ZT. 
限 黑 体 9 长 起 曙 红 眼 棕 体 0 ,长 翅 暑 红 -朱红 眼 黑 体 127 长 考 盟 红 - 朱 红眼 棕 体 0、 小 
翅 红眼 黑体 1. 小 翅 红眼 棕 体 76、 小 翅 朱 红眼 黑体 1. 小 翅 朱 红眼 棕 体 10 , 7] ER EE ZT B 
黑体 208 .小 翅 曙 红眼 棕 体 3. 小 翅 曙 红 - 朱 红眼 黑体 0、 小 翅 曙 红 - 朱 红眼 棕 体 0 


对 这 些 结果 可 能 提出 的 反对 意见 


人 们 将 会 注意 到 ,在 相 引 强度 上 看 来 有 些 变化 。 这 样 ,我 发 现 (CO)R 是 36. 7; Mor- 
gan 和 Cattell 得 到 的 结果 为 33. 9; OR 我 得 到 的 是 34.0, 而 CR 则 为 28. 5。(CO)R( 全 部 
数字 ) 与 CR 间 差 数 的 标准 差 是 1.8%, 它 是 指 5. 5% 的 差 数 可 能 是 显著 的 (Yule,1911, 第 
264 页 )。 观 察 到 的 差 数 是 6. 126 ,这 说 明 存 在 着 一 些 复杂 现象 。 同 样 地 ,BM 为 37. 6 ,而 
OM 为 54.0, 以 及 BOM 对 BM 来 说 是 36.7, 对 OM 则 为 36.5。 在 这 些 例子 中 显然 有 些 
复杂 的 情况 ,但 我 倾向 于 认为 ,下 面谈 到 的 干扰 因子 (生活 力 ) 将 对 此 作出 解释 。 然 而 , 现 
正在 进行 实验 以 测验 某 些 外 部 条 件 对 相 引 强度 的 影响 。 人 们 将 看 到 ,从 整体 上 来 看 ,如 
果 从 不 同 实验 得 到 大 量 数 目 并 加 以 平均 的 话 , 就 得 到 了 一 个 相当 一 致 的 图 解 。 然 而 ,在 
这 一 问题 能 通过 进一步 的 实验 予以 澄清 之 前 ,以 暂 不 作出 最 后 的 定论 为 宜 。 

在 这 方面 必须 考虑 到 的 另 一 点 是 生活 力 不 同 的 影响 。 就 以 上 作为 举例 说 明 的 P 和 
M 来 说 ,痕迹 翅 的 果 蝇 ,其 发 育 要 上 比 长 翅 果 蝇 差 得 多 。 现 假定 红眼 和 朱红 眼 的 生活 力 是 
不 同 的 ,那么 长 考 果 蝇 将 不 能 测 出 连锁 ,而 出 现 数 目 如 此 少 的 痕迹 翅 又 不 能 同 长 翅 数 目 
拉平 。 由 于 这 个 原因 , 除 痕迹 翅 杂 交 的 情况 外 ,可 能 没有 什么 重大 的 错误 ,因为 这 两 边 的 
数字 倾向 于 拉平 ,一方 的 存活 力 大 大 低 于 另 一 方 的 情况 则 除外 ,而 这 只 有 在 痕迹 翅 的 情 
况 是 这 样 。 在 痕迹 翅 杂 交 [BM 和 (CO)M] 情 况 下 碰 到 的 观察 和 计算 之 间 唯 一 明显 的 不 
一 致 性 ,没有 什么 参考 价值 。 摩 尔 根 现 正 付 印 的 某 些 资料 和 早已 计划 的 进一步 的 工作 ， 
将 可 能 对 M 这 个 因子 的 位 置 和 行为 的 有 关 问 题 作 出 重要 的 揭示 。 


小 结 


已 发 现 把 每 100 例 的 交换 数目 作为 任何 两 个 因子 之 间距 离 的 一 项 指标 ,有 可 能 将 果 
Wf 6 个 性 连锁 因子 作 直 线 排列 。 此 计划 总 的 说 来 得 到 了 一 致 的 结果 。 


Fa e . 3 . 
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在 预测 未 经 测验 的 因子 之 间 的 联合 强度 方面 ,发 现 双 交 换 中 有 一 个 错误 来 源 。 此 现 
象 的 发 生得 到 了 证 实 , 并 证 明 从 纯 数 学 观点 来 看 ,出 现 这 种 现象 不 会 像 预期 的 那样 多 ,但 
至 今 未 研究 清楚 控制 其 发 生 频 率 的 条 件 。 

根据 摩尔 根 采 用 Janssen 的 有 关联 合 遗 传 的 交叉 型 假说 对 这 些 实验 结果 作 了 解释 。 
它们 形成 有 利于 染色 体 遗 传 观点 的 一 种 新 证 据 , 因 为 它们 强 有 力 地 表明 所 研究 的 因子 是 
直线 排列 的 ,至 少 在 数学 上 是 如 此 。 
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性 别 对 染色 体 和 基因 的 关系 


卡尔 文 。 布 里 奇 斯 (C. B. Bridges) ? 
(1925 年 ) 


自从 在 多 伦 多 会 议 上 报告 (Bridges,1922) 后 ,3 年 来 在 果 蝇 育种 工作 中 得 到 了 一 批 
不 同 的 性 类 型 ,从 中 积累 了 重要 的 新 资料 ( 见 表 1) 。 这 些 不 同 的 性 类 型 ,其 中 每 一 个 都 是 
染色 体 的 一 种 特殊 组 合 的 结果 。 它 们 主要 发 生 在 三 倍 体 的 雌性 后 代 中 。 这 就 是 说 ,它们 
有 3 个 X 染色 体 和 3 套 常 染色 体 。 具 有 一 个 额外 的 X 染色 体 和 同时 具有 额外 的 一 套 常 
染色 体 组 ,并 不 使 这 个 体 在 其 性 的 性 状 方面 同 正常 的 肉 性 类 型 有 什么 不 同 。 然 而 ,在 配 
子 发 生 时 ,3N 组 是 一 种 不 稳定 的 染色 体 组 。 每 个 卵 接受 一 整套 染色 体 组 , 另 一 整套 染色 
体 组 到 极 体 。 额 外 的 一 套 染 色 体 的 成 员 则 在 卵 和 极 体 之 间 以 各 种 可 能 组 合 的 方式 进行 
分 配 。 这 样 ,一 种 普通 的 3N 上 肉 性 卵 是 有 一 套 额 外 的 染色 体 组 。 如 我 们 用 A 表示 一 套 常 
染色 体 组 ,这 个 卵 可 以 写成 X 十 A 十 A 或 X,2A。 当 这 样 一 种 卵 被 一 个 正常 的 可 写成 X 十 
A 的 精子 受精 ,其 接合 子 为 2X, 一 3A。 这 种 接合 子 发 育成 一 个 间 性 体 , 即 发 育成 一 个 个 
体 , 它 既 不 是 雄 的 也 不 是 肉 的 ,而 是 一 个 中 间 性 的 ,或 是 上 肉 、 雄 部 分 的 混合 体 , 它 与 Gold- 
schmidt TE $E RER (Lymantria dispar) 方 面 进行 过 广泛 研究 的 那 种 间 性 体 (Goldschmidt， 
1920) 非 常 相似 。 


O WHA C. B. Bridges. Sex in relation to chromosomes and genes, American Naturist, 1925, 59; 127-137, 

加 “卡尔 文 。 布 里 奇 斯 (Calvin Blackman Bridges, 1889—1938) ,美国 遗传 学 家 。 他 是 协助 摩尔 根 完成 著名 果 蝇 
实验 的 三 个 (A. H, Sturtevant, C. B. Bridges, H. J. Muller) 得 意 门生 之 一 ,是 他 首先 发 现 了 第 一 只 白眼 睛 的 雄 果 蝇 ， 
并 与 其 他 两 人 合作 完成 了 历时 8 年 的 著名 果 弹 实验 ,为 摩尔 根 创建 基因 学 说 作出 了 重要 贡献 。 
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表 1 果 蝇 性 别 对 染色 体 的 关系 
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D 未 发 现 单 倍 体 类 型 。 


由 于 在 测定 正常 的 性 状 方面 作 了 非常 广泛 的 研究 ,特别 是 研究 了 一 方面 丢失 小 而 圆 
的 染色 体 之 一 的 第 四 染色 体 , 同 时 , 另 一 方面 取得 此 染色 体 所 引起 的 可 对 此 进行 比较 的 
TEAK ES ,就 能 用 染色 体 上 携带 基因 的 论点 来 解释 这 些 间 性 体 。 根 据 这 些 研究 产生 了 一 
种 观点 , 即 一 个 个 体 的 每 个 性 状 是 大 最 的 、 但 数目 未 知 的 基因 发 生 作 用 达到 平衡 点 的 指 
标 , 其 中 有 些 基 因 朝 着 一 个 方向 改变 发 育 , 另 一 些 则 朝 着 相反 的 方向 起 作用 (Bridges， 
1922)。 把 基因 平衡 的 概念 应 用 于 间 性 体 的 性 性 状 的 情况 如 下 :在 染色 体 组 成 方面 , 间 性 
体 与 肉 性 之 差别 仅 在 于 前 者 多 了 一 套 额 外 的 常 染 色 体 组 。 这 证 明 常 染色 体 同 性 别 决定 
有 关 。 此 外 ,它们 的 作用 是 决定 雄性 ,因为 增加 一 套 常 染色 体 使 肉 性 看 起 来 像 雄 性 的 特 
性 。 这 就 是 说 ,在 常 染 色 体 中 ,有 倾向 于 产生 我 们 称 之 为 雄性 性 状 的 基因 , 当 这 些 基因 比 
倾向 于 产生 另 一 些 即 我 们 称 之 为 峻 性 性 状 的 常 染 色 体 基因 总 数 ,数目 更 多 或 潜力 更 大 
时 ,它们 的 作用 就 更 有 效 。 另 一 方面 ,X 染色 体 有 一 净 雌 性 趋向 ,证 明 这 一 点 的 事实 是 给 
雄性 果 蝇 增添 一 个 X 染色 体 ,就 使 个 体 变 成 上 肉 性 。 一 组 常 染 色 体 的 净 雄 性 趋向 不 如 一 个 
X 染 色 体 的 净 肉 性 趋向 。 实 际 上 看 到 , 常 染 色 体 组 和 X 染色 体 各 有 两 份 的 个 体 , 即 2X. 
2A。 肉 性 基因 在 分 量 上 超过 了 雄性 ,而 结果 是 一 个 上 肉 性。 假如 我 们 用 100 代表 X 染色 体 
里 面 雌性 趋向 基因 的 净 效 应 ,然而 用 小 一 些 的 数目 字 代 表 一 组 常 染色 体 的 净 雄 性 效应 ， 
比如 80。 在 一 个 2X,2A 的 个 体 , 肉 性 效应 对 雄性 效应 之 比 为 200 : 160,3 1. 25 : 1。 根 
据 这 个 公式 ,1. 25 的 性 指标 相当 于 正常 的 肉 性 。 在 X,2A 的 个 体 , 肉 性 效应 对 雄性 效应 
之 比 为 100 : 160; 或 者 说 一 个 正常 雄性 的 性 指标 是 0. 63。 在 2X,3A 性 间 体 ,其 比率 为 
200 : 240 ,性 指标 是 0. 83, 介 乎 肉 性 和 雄性 指标 之 间 。3N 上 峻 性 的 比率 为 300 : 240, 性 指 
标 为 1. 25, 同 正常 肉 性 完 企 相同 。3N 和 2N 形式 性 指标 的 一 致 性 , 同 它 们 之 间 没 有 看 到 
明显 的 性 差别 是 相符 的 。3N 个 体 体 积 较 大 , 眼 结构 较 粗 粮 等 ,这 可 直接 归结 于 核 体 积 的 
改变 而 不 是 性 的 性 质 。 

另 一 种 3N9 弄 是 X 二 A; 这 种 卵 同一 个 正常 的 X A 精子 受精 得 到 的 一 种 3X,2A 
的 个 体 , 其 性 指标 为 1. 88, 它 比 正 常 峻 性 高 50% 。 这 个 结构 在 事实 上 符合 在 这 些 繁殖 体 
和 其 他 地 方 所 碰 到 的 超 肉 性 。 这 种 超 上 肉 性 发 育 大 大 推迟 ,很 少 能 存活 ,并 可 能 是 完全 不 孕 。 

与 此 相反 ,一 个 X+A+A 的 卵 ,被 不 带 X 染色 体 的 那 种 精子 受精 ,就 得 到 一 个 X, 
3A 的 接合 子 ,其 性 指标 只 有 0.42。 可 以 指望 这 种 个 体 比 一 个 正常 的 雄性 个 体 更 雄性 化 ; 
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在 3N 雌性 后 代 中 曾 找到 这 类 个 体 。 最初 什 么 也 没有 找到 ,但 不 久 发 现 , 繁 殖 很 晚 时 遇 到 
一 个 偶然 的 例子 , 它 是 一 种 明显 不 同 的 雄性 类 型 。 这 些 所 谓 超 雄 性 同样 是 不 孚 的 。 最 近 
得 到 的 细胞 学 证 明说 明了 这 种 性 别 的 构造 为 X,3A, 它 同 以 前 得 到 的 遗传 学 证 明 是 一 致 的 。 

据 观 察 , 间 性 体 有 明显 的 变异 ,并 且 似 乎 形成 一 种 双 峰 极 。 鉴 于 细胞 学 研究 已 证 明 
一 些 间 性 体 有 3 个 小 而 圆 的 第 四 染色 体 ,而 另 一 些 只 有 两 个 这 样 的 染色 体 , 据 猜测 这 种 
更 雄性 化 的 模式 同 完全 的 三 重 第 四 染色 体 相 符 , 而 更 肉 性 化 的 模式 则 与 缺少 一 个 第 四 染 
色 体 的 细胞 学 类 型 相符 。 在 这 一 点 上 致力 于 获得 细胞 学 证 据 。 但 这 种 证 据说 服 力 不 够 ; 
通过 使 用 第 四 染色 体 的 突变 体 无 眼 性 状 , 试 图 对 存在 第 四 染色 体 的 数目 作 遗 传 学 测验 ， 
结果 也 不 肯定 。 目 前 用 3N 母 本 对 已 知 有 一 个 额外 的 第 四 染色 体 的 雄性 个 体 作 连续 杂 
交 , 正 在 把 额外 的 第 四 染色 体 人 工 插入 到 间 性 体 里 。 相 反 , 别 的 间 性 体 品 系 则 用 3N 母 本 
同 已 知 两 个 第 四 染色 体 中 缺少 一 个 的 雄性 个 体 连 续 交 配 ,使 第 四 染色 体 的 数目 减少 。 同 
样 ,3X,2A 个 体 的 超 肉 性 可 通过 同 具 三 倍 第 四 染色 体 的 雄性 或 单 倍 第 四 染色 体 的 雄性 交 
Fic ,使 之 减少 或 增加 。 此 试验 所 用 的 雌性 ,它们 的 两 个 X 染色 体 一 直 彼 此 相连 (CL. V. 
Morgan,1922) ,由 此 通过 不 离开 而 得 到 比例 很 高 的 3X 超 雌 性 。 从 尚未 完成 的 试验 来 
看 ,现在 的 说 法 尚 有 记 盾 之 处 ,但 倾向 性 的 结论 同 早 些 时 候 可 能 根据 当时 提供 的 少数 证 
据 所 作 的 报道 (Bridges,1922) 相 反 。 如 第 四 染色 体 的 数目 是 3, 间 性 体 更 像 雌 性 ; 当 这 个 
数目 为 2 时 ,它们 就 更 像 雄 性 。 第 四 染色 体 有 一 种 与 X 染色 体 相 似 、 却 又 与 其 他 常 染色 
体 有 别 的 净 峻 性 趋势 。 通 过 变换 第 四 染色 体 数 ,有 可 能 对 每 一 种 性 差别 的 主要 类 型 的 次 
要 性 类 型 略 知 皮毛 。 

四 倍 体 或 4N 个 体 的 发 现 , 扩 大 了 性 的 种 类 。 这 些 性 类 型 为 肉 性 ,它们 的 性 性 状 同 正 
常 的 肉 性 十 分 相像 。 四 倍 体 是 在 一 个 三 倍 体 原 种 里 得 到 的 ;并 只 有 通过 所 得 后 代 差 别 极 
大 才能 探查 出 来 。 从 3N 原 种 选 出 一 个 假定 为 3N 的 雌性 体 , 再 用 一 个 正常 雄性 体 同 它 
外 交 。 所 有 后 代 都 是 三 倍 体 肉 性 体 ( 约 30) ,或 三 倍 体 间 性 体 ( 约 20)。 没 有 2N 后 代 或 超 
性 。 据 知 , 如 果 母 本 是 4N ,而 不 是 3N, 就 可 以 得 到 这 个 结果 。 因 为 在 那 种 情况 下 ,所 有 
减 数 的 卵 将 是 2N; 而 它们 与 X 精子 受精 将 产生 3N EE, E Y 精子 受精 将 产生 2X,3A 
的 间 性 体 . 

在 发 现 这 个 AN 个 体 前 ,从 一 些 事 实 推测 它 是 会 发 生 的 。 这 样 , 在 发 现 三 倍数 性 以 后 
的 3 年 内 ,已 发 现 新 发 生 的 三 倍数 性 不 少 于 25 例 。 这 个 频率 很 高 ,与 细胞 学 观察 是 平行 
的 , 它 对 三 倍 体 的 起 源 作 出 了 解释 。 在 3 个 分 开 的 正常 2N 肉 性 体 的 制 片 中 ,发 现 一 个 卵 
梨 的 一 部 分 由 明显 增 大 的 细胞 组 成 ;有 两 个 个 体 有 两 个 正在 分 裂 的 巨型 细胞 ,计算 其 染 
色 体 数 为 4N。 显 然 ,在 一 些 卵 原 细 胞 中 有 一 种 染色 体 分 裂 , 这 种 分 裂 以 后 不 发 生 核 和 细 
胞 质 的 分 裂 。 由 此 产生 的 组 织 是 四 倍 体 , 而 任何 一 个 减 数 的 配子 将 是 2N。 这 种 2N 配子 
被 一 正常 精子 受精 ,将 对 25 次 出 现 三 倍数 性 的 每 一 例 作 出 说 明 。 

此 外 ,在 检查 间 性 体 的 切片 时 ,发 现 两 个 个 体 出 现 比 细胞 还 要 大 的 相似 的 训 。 其 中 
一 个 更正 在 发 生 分 裂 ; 染 色 体 很 清楚 是 6N。 一 个 3N 肉 性 里 面 的 一 个 6N BE. ATE MMR 
将 产生 ON AYE. Ele) X 精子 受精 将 产生 预期 的 4N 肉 性 类 型 。 

出 现 这 第 一 例 4N 峻 性 后 不 久 ,发 现 了 第 二 个 相似 的 例子 。L. V. Morgan 还 发 现 了 
第 三 例 , 并 能 用 遗传 学 测验 证 明 , 存 在 着 4 个 分 开 的 X 染色 体 ( 正 在 付 印 ) 。 
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事实 是 AN 个 体 都 是 雌性 , 且 对 性 别 不 作 修饰 ,这 对 我 们 形成 基因 通过 这 种 途径 相互 
作用 以 发 挥 其 效应 这 一 思想 有 着 重要 意义 。 此 处 采纳 的 观点 是 :一 般 说 来 ,有 效 性 同 基 
因 的 数目 成 比例 ,而 要 点 为 那些 倾向 于 产生 正 反 两 种 效应 的 基因 组 之 间 的 比率 。 根 据 这 
一 观点 ,我 们 发 现 对 这 种 实际 情况 很 容易 解释 , 即 2N、3N 和 4N 个 体 这 样 一 些 不 同 的 形 
式 , 在 它们 的 性 性 状 方面 是 精确 相似 的 ,因为 所 有 这 些 有 形式 ,两 种 相互 抗衡 影响 的 效应 都 
得 到 了 加 倍 、 三 倍 或 四 倍 , 而 其 比率 则 保持 不 变 。 

但 是 公式 系统 同 Goldschmidt 在 他 的 卓越 的 狂 毒 蛾 族 间 杂交 工作 中 研究 所 产生 的 间 
性 体 时 采用 的 比率 类 型 有 所 不 同 。 他 对 某 一 个 族 的 雄性 趋向 指定 一 肯定 的 值 , 这 个 值 同 
雄性 决定 基因 成 比例 ,他 指定 肉 性 趋势 另 一 个 值 , 也 同 肉 性 决定 基因 的 强度 成 比例 。 然 
后 他 假设 , 当 一 个 个 体 里 面 雄性 值 大 于 肉 性 值 时 ,该 个 体 是 雄性 ,反之 , 当 肉 性 值 以 相同 
的 单位 数 大 于 雄性 值 时 ,该 个 体 就 是 上 肉 性 。 雄 性 趋向 基因 (M) 的 位 点 在 “Z 染色 体 ” 上 ,该 
染色 体 雄 性 有 两 个 ,雌性 有 一 个 。 肉 性 趋向 是 严格 的 母体 遗传 ,因此 ,FE( 肉 性 )9 基 因 的 位 
点 位 于 从 母亲 传 给 女儿 的 W 染 色 体 上 。 假 定 F 基因 对 发 育 卵 的 细胞 质 起 作用 ,那么 尽 
管 雄性 无 W 染色 体 , 可 认为 它 有 卵 对 细胞 质 施 加 的 一 定 的 上 肉 性 趋向 ,并 保持 在 发 育 的 始 
终 。 对 一 个 弱 族 来 说 ,F 这 个 值 被 指定 为 80,M 是 60, TE WZ 个 体 ,细胞 质 [下 ] 值 80 超过 
M 值 60, 上 位 最 小 值 20 个 单位 ,因而 这 个 个 体 是 雌性 。 同 样 地 ,在 ZZ 个 体 ,[] 值 为 80， 
但 净 M 值 为 60 加 倍 成 120 ,其 雄性 方向 要 大 40 个 单位 。 一 个 强 的 族 则 下 M 都 高 些 ， 
例如 ,分 别 为 100 和 80, 但 下 和 M 值 之 间 的 数字 关系 仍 控 制 着 个 体 的 性 别 。 当 一 个 弱 的 
瞧 性 和 一 个 强 的 雄性 作 杂 交 ,ZW 个 体 从 母亲 那里 接收 一 个 80 值 的 [F|, 从 父亲 那里 接受 
80 值 的 M。 这 个 值 在 一 方 为 肉 性 所 需 的 超 量 和 另 一 方 为 雄性 所 需 的 超 晤 之 间 中 途 就 达 
到 了 平衡 ,其 结果 就 成 为 一 间 性 体 。 这 个 公式 远 不 能 令 人 满意 ,如 不 对 大 批 杂 交 进 行 比 
较 并 通过 整个 试验 范围 来 得 出 每 一 个 族 的 F 和 M 值 ,这 个 尝试 很 难 成 功 。 据 我 看 来 ,对 
比率 作 重 新 设计 以 取代 代数 基础 ,将 得 到 一 批 连贯 的 指标 ,而 又 不 会 同 Goldschmidt 发 展 
起 来 的 非常 有 价值 的 生理 概念 相 违背 。 

在 果 电 性 类 型 的 表 中 , 单 倍 体 个 体 的 指标 为 1. 25、2N、3N 和 4N 雌性 的 指标 相同 。 
不 幸 的 是 ,没有 发 现 过 单 倍 体 个 体 。 但 根据 上 述 观点 看 来 很 清楚 ,对 一 个 单 倍 体 果 蝇 
(Drosophila zaelarogaster) 的 预测 它 将 是 峻 性 的 。 因 此 ,必须 认为 , 果 蝇 的 性 决定 机 理 同 
蜜蜂 和 相似 形式 的 情况 大 不 相同 ,在 它们 那里 单 倍 体 个 体 是 一 个 雄性 个 体 。 对 我 来 说 ， 
蜜蜂 的 性 决定 是 突出 的 没有 解决 的 谜 题 ,虽然 在 发 展 出 基因 平衡 的 概念 之 前 它 似 乎 是 一 
个 最 清楚 和 最 简单 的 例子 。 如 雄性 确 是 一 单 倍 体 个 体 , 那 么 人 们 将 设想 二 售 体 个 体 必 将 
同样 是 雄 的 ,因为 性 决定 基因 中 间 的 比率 在 这 两 种 情况 下 并 无 差别 。 

Schrader 和 Sturtevant 曾 设 法 用 Goldschmidt 的 代数 公式 来 协调 果 蝇 和 蜜蜂 的 情 
况 。 他 们 对 每 个 A 定 一 个 正 值 即 十 2, 给 每 一 个 X 定 一 个 负 值 一 6。 然 后 假定 其 有 效 关系 
为 X 和 A 值 的 代数 和 ( 见 表 1 右 方 一 栏 ) 。 根 据 这 个 观点 , 单 倍 体 或 许 是 雄 的 。 但 这 个 系 
统 有 一 个 难题 ,这 就 是 连续 指标 间 的 区 间 与 性 等 级 间 看 到 的 差异 不 能 很 好 地 吻合 。 这 
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样 , 实 际 上 在 3N 和 2N 个 体 间 观 察 到 的 最 小 的 区 间 , 可 用 4 个 单位 的 差 数 来 表示 ,而 雄 
性 和 上 肉 性 之 间 非 常 大 的 区 间 却 只 有 6 个 单位 来 表示 。 那 时 候 还 不 知道 4N 型 ;如 把 它 加 
进去 ,符合 度 在 代数 系统 方面 就 很 差 , 而 在 比率 系统 方面 却 很 好 。 我 重申 ,只 要 现在 对 蜜 
蜂 机 理 的 报道 没有 受到 挑战 ,我 不 把 蜜蜂 的 例子 解释 成 同 果 蝇 相同 的 基础 。 目 前 , 单 倍 
体 和 二 倍 体 性 别 间 的 差别 必须 涉及 同 更 大 的 体积 、 眼 的 更 粗糙 的 结构 和 其 他 能 从 2N 个 
体 中 辨别 3N 个 体 的 轻微 变化 有 关 的 同一 种 决定 类 型 。 

但 除了 像 蜜 蜂 这 类 例子 ,看 来 很 可 能 相互 作用 的 比率 是 普遍 的 模式 。 为 证 明 这 一 
点 ,可 引用 一 大 批 肉 雄 同 株 植物 ,其 性 关系 二 倍 体 、 三 倍 体 和 四 售 体 者 一样。 当然, 三 倍 
体形 式 高 度 不 孕 , 这 因为 3N 组 在 减 数 分 裂 时 不 稳定 ,并 由 此 产生 无 生活 力 的 配子 或 接合 
子 。 最 有 力 地 支持 这 种 基因 平衡 的 比率 观点 之 一 ,是 通过 Marchals、Schweitzer 和 von 
Wettstein 的 杰出 工作 在 瞪 中 看 到 的 。 例 如 ,他 们 发 现 有 一 种 茵 , 它 具 有 分 开 的 性 别 :一 
个 结合 两 组 雌性 染色 体 的 2N 配子 体 是 一 个 纯 的 雌性 ,相似 于 单 倍 体 崔 性 植物 ( 表 2), 同 
样 地 ,结合 两 组 雄性 染色 体 的 2N 配子 体 是 一 个 纯 的 雄性 ,相似 于 单 倍 体 雄 性 植物 。 但 一 
个 结合 一 套 肉 性 染色 体 一 套 雄 性 染色 体 的 2N 配子 体 就 不 再 是 一 个 单 性 植物 ,而 是 一 种 
雄性 先 熟 的 两 性 体 。 此 外 ,结合 两 套 雄 性 染色 体 组 和 两 套 肉 性 染色 体 组 的 4N 配子 体 
(FFMM) 是 一 个 两 性 体 , 它 们 相似 于 FM 两 性 体 。 但 由 两 套 肉 性 一 套 雄 性 染色 体形 成 的 
三 倍 体 是 一 个 两 性 体 , 它 是 肉 花 先 熟 性 的 ,而 非 雄花 先 熟 性 的 。 另 一 方面 ,在 研究 单 倍 体 
组 是 一 两 性 体 的 雌雄 同 株 殊 时 ,那么 所 有 的 单 倍 体 、 二 倍 体 、 三 倍 体 和 四 倍 体 植株 都 训 无 
区 别 地 是 两 性 体 ,这 因为 从 它们 具有 雌性 对 雄性 决定 子 的 相同 比率 来 看 ,它们 必然 如 此 。 

从 表 2 可 见 , 一 套 性 指标 , 像 果 蝇 那 样 对 雌雄 异 株 的 苏 是 适合 的 。 这 里 假设 有 一 对 
染色 体 X 和 XI ,它们 的 差别 说 明 是 雌性 和 雄性 类 型 之 间 的 差别 。 据 设想 在 这 两 种 性 别 
中 ,或 可 用 A 表示 其 他 染色 体 的 净 效 应 都 是 雄性 决定 。 那 么 ,由 于 X,A 型 为 一 瞧 性 ,和 A 
值 必定 小 于 X, 例 如,X= 一 100,A 一 80。 同 样 地 ,由 于 X'A 为 一 雄性 ,X' 值 必须 小 于 A 值 ， 
例如 ,X 一 50。 还 有 ,由 于 FM 植株 是 一 个 两 性 体 , 它 不 像 正 常 的 雌性 而 更 像 正常 的 雄性 ， 
X 十 X' 一 2A。 并 由 于 FFM 植株 为 一 两 性 体 , 它 更 像 正 常 的 肉 性 ,X 十 XT 十 X' 一 3A。 这 样 
如 表 2 中 所 示 ,3 个 值 X,X' 和 A，, 其 指定 值 为 100,50 和 80 ,就 可 能 有 5 种 限定 的 等 式 , 尽 
管 或 许 有 别 的 轻微 差异 的 值 , 它 能 得 出 一 套 指标 ,其 区 间 对 观察 到 的 差 数 比 上 述 情况 其 
至 更 为 密切 符合 。 


表 2 一 肉 雁 异 株 的 茵 的 性 类 型 


比率 
性 类 型 X(100) CXTXD :A 性 指标 
~ [2N | 2 = 2 200 : 160 1.28 — 

i (S 1 一 1 100 : 80 1.25 
雌花 先 熟 性 的 Herm. 3N 2 1 3 250 : 240 1. 
4N 2 2 4 300 : 320 0. 
MERGER) Herm. pe 1 1 | 2 150 : 160 0. 
Ht FAVE) Herm. 3N” 1 2 3 200 : 240 0. 
2N 一 2 2 100 : 160 0. 
雄 # 1 1 50 : 80 0. 


(D 已 知 此 类 型 未 报道 。 
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就 我 能 搜集 到 的 材料 来 说 ,在 单 倍 体 、 二 倍 体 、 三 倍 体 和 四 售 体 曼 陀 葛 中 ,比例 规律 
看 来 是 同样 符合 的 。 但 以 基因 平衡 观点 来 看 ,总 陀 葛 的 12 种 染色 体 , 其 中 每 一 个 可 以 像 
果 蝇 第 四 个 染色 体 的 不 平衡 一 样 , 具 有 性 控 基 因 可 了 予 区 别 的 内 部 不 平衡 。 曼 陀 葛 通过 增 
加 一 个 特定 的 额外 染色 体 有 一 整套 同 2N 有 区 别 的 形式 。 如 果 这 12 种 染色 体 中 的 任何 
一 个 ,其 雄性 趋向 基因 上 比 肉 性 趋向 基因 更 为 有 效 , 或 相反 ,那么 人 们 完全 可 以 指望 发 现 
Blakeslee 的 一 些 “Apostles” 和 “Acolytes” 具 有 非典 型 的 性 别 关 系 。 
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大 多 数 现代 遗传 学 家 将 同意 基因 突变 为 有 机 体 进 化 以 及 生命 物质 极其 错综复杂 的 
主要 基础 。 然 而 ,对 遗传 学 家 来 说 ,不 幸 的 是 在 正常 条 件 下 很 少 发 生 基 因 突 变 , 以 及 试图 
用 一 种 肯定 和 可 以 探查 的 方法 来 有 力 地 改变 这 一 缓慢 的 “自然 "突变 率 未 获 成 功 ,致使 基 
因 突 变 以 及 通过 突变 对 基因 本 身 的 研究 受到 了 非常 严重 的 障碍 。 当 然 , 从 更 直接 的 实用 
目的 出 发 ,这 些 局 限 性 也 影响 到 改造 有 机 体 原 有 的 本 性 ,因而 实际 育种 工作 者 不 得 不 把 
育种 内 容 停留 在 只 对 现成 的 材料 ,加 上 自然 界 由 于 偶然 和 稀有 的 机 会 ,产生 无 法 预测 的 
突变 所 恩赐 的 材料 进行 重组 。 正 由 于 这 种 情况 , 它 促使 一 部 分 生物 学 家 ,非常 希望 获得 
一 些 控制 基因 内 遗传 性 发 生 改 变 的 方法 。 

人 们 曾 一 再 报道 X 射线 或 镭射 线 能 诱发 生殖 变化 ,大 概 是 诱发 突变 ,但 正如 与 此 相 
类 似 的 公开 主张 ,使 用 其 他 诱 变 剂 (酒精 、 铅 .抗体 等 ) 的 情况 一 样 , 在 进行 这 些 工作 时 ,从 
现代 遗传 学 观点 来 分 析 ,这些 资料 的 含义 至 多 引起 争论 纷纷 而 已 。 此 外 ,还 争议 哪些 是 
反复 得 到 负 的 或 相反 结果 最 明显 的 例子 。 尽 管 如 此 ,从 理论 上 来 说 ,作者 感到 波长 短 的 
射线 特别 容易 产生 突变 变化 ,鉴于 这 一 点 和 其 他 理由 ,去 年 用 果 蝇 (Drosozphila melano- 


© RAFAH. J. Muller. Artificial transmutation of the gene, Science, 1927, 66; 84-87. 

© A5 + EE Hermann Joseph Muller , 1890—1967) ,美国 遗传 学 家 。 他 在 摩尔 根 指导 下 用 X 射线 对 果 蝇 进 
行 辐射 诱 变 获得 了 果 蝇 白眼 及 其 他 突变 体 ,为 摩尔 根 的 基因 学 说 提供 了 证 据 。 弛 勒 因 对 X 射线 的 生理 和 遗传 效应 的 
研究 取得 的 杰出 成 果 获 得 1956 年 诺 贝 尔 生 理学 或 医学 奖 。 
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gaster) 开 展 了 一 系列 同 这 一 问题 有 关 的 试验 ,试图 提供 精确 的 资料 。 众 所 周知 , 果 蝇 这 
一 物种 适合 于 作 遗 传 学 研究 ,作者 8 年 来 在 果 蜗 突变 率 ( 包 括 温度 方面 ) 的 深入 工作 中 采 
用 了 专门 方法 ,这 终于 使 我 能 找 出 使 用 X 射线 而 得 到 的 一 些 肯 定 的 效应 。 这 里 所 指 的 效 
应 是 真正 的 突变 , 同 已 知 的 以 不 离开 的 、 不 遗传 的 交换 修饰 等 ,表示 X 射线 对 染色 质 分 布 
的 效应 决 不 混淆 。 本 短文 为 这 些 工作 的 摘要 ,只 能 列举 一 些 概 括 的 事实 及 其 结论 ,提出 
一 些 问题 ,而 不 能 详尽 涉及 所 用 的 遗传 学 方法 或 所 得 到 的 个 别 结果 。 

已 十 分 肯定 地 发 现 , 用 较 高 剂量 的 X 射线 处 理 精子 ,能 诱发 受 处 理 的 生殖 细胞 发 生 
高 比例 的 真正 的 “基因 突变 ”"。 这 种 方法 在 短 时 间 内 得 到 了 几 百 个 突变 体 , 并 经 过 四 代 或 
四 代 以 上 ,接着 发 现 一 百 个 以 上 的 突变 基因 。 它们 (总 之 ,几乎 是 全 体 ) 在 遗传 上 是 稳定 
的 ,并 且 大 多 数 表 现 为 ,一 般 在 有 机 体 中 发 现 的 睾 德尔 染色 体 罕 变 基因 的 典型 方式 。 同 
其 他 染色 体 相 比 ,杂交 的 性 质 更 适 于 探查 X 染色 体 的 突变 ,所 以 大 多 数 涉及 的 突变 基因 
是 性 连锁 的 ;但 有 大 量 证 明 , 突 变 同 样 地 通过 染色 质 发 生 。 当 精子 接受 最 高 剂量 处 理 时 ， 
由 这 些 精 子 得 到 并 繁殖 的 后 代 中 约 有 177 的 后 代 , 在 它们 的 X 染色 体 上 具有 一 个 个 能 探 
查 出 来 的 突变 。 由 于 X 染色 体形 成 的 1/4 的 单 倍 体 染 色 质 ,因而 ,如 果 我 们 假定 ,所 有 的 
染色 体 的 突变 率 相 等 ( 按 它们 的 长 度 为 单位 ), 那 么 ,几乎 精子 细胞 “每 隔 一 个 ”能 产生 一 
个 可 育 的 个 体 , 这 个 个 体 在 这 一 些 染 色 体 或 另 一 些 染 色 体 上 ,具有 “可 以 分 别 探查 出 来 ” 
的 罕 变 。 数 千 个 未 经 处 理 的 亲本 果 蝇 作为 对 照 , 以 相同 于 受 处 理 果 蝇 的 方法 进行 繁殖 。 
在 两 组 条 件 下 突变 率 的 比较 表明 ,高 剂量 处 理 的 突变 率 要 比 未 受 处 理 的 生殖 细胞 ,高 出 
约 15000%。 

关于 所 产生 的 突变 类 型 ,如 预期 的 那样 ,作者 发 现 不 论 在 理论 上 ,或 是 根据 Alten- 
burg 和 作者 过 去 的 突变 研究 ,致死 因子 (致死 效应 为 隐 性 ,尽管 有 些 为 显 性 ,其 效应 可 见 ) 
在 数量 上 ,大 大 超过 产生 可 见 的 形态 上 上 畸形 的 非 致死 因子 。 也 有 一 些 “ 半 致死 因子 ”( 规 
定 突 变 体 的 存活 力 通 常 约 为 正常 个 体 0.5% 一 10% 之 间 的 为 半 致 死 )。 但 幸运 的 是 ,对 于 
把 致死 因子 作为 突变 率 的 一 项 指标 来 说 , 半 致 死因 子 不 像 致 死因 子 那样 多 。 那 种 使 存活 
率 降 低 得 更 少 , 且 不 易 与 致死 因子 混 消 的 . 渗 尘 的 “不 可 见 " 突 变 , 看 来 比 半 致 死因 子 要 更 
多 些 , 但 没有 对 它们 进行 研究 。 此 外 ,这 些 实验 也 可 能 首先 得 到 证 明 , 在 X 染色 体 和 别 的 
染色 体 中 ,都 发 生 了 显 性 致死 因子 的 遗传 变异 。 由 于 接合 子 接受 了 这 些 显 性 致死 因子 ， 
它们 就 不 能 再 发 育 到 成 熟 , 这 类 致死 因子 不 能 一 个 个 地 探查 出 来 ,但 它们 的 数目 是 如 此 
之 多 ,以 臻 通过 卵 的 计数 和 对 性 比率 的 影响 ,可 以 证 明 它 们 是 大 量 存在 的 。 已 发 现 其 数 
目 同 隐 性 致死 因子 为 同一 个 等 级 。 由 这 些 显 性 致死 因子 造成 受 处 理 的 雄性 果 晶 的 “部 分 
不 孕 性 ”, 至 少 已 达到 了 可 观 的 程度 。 发 现 了 另 一 种 数量 大 ,而 过 去 并 不 知道 的 突变 , 当 
它们 为 杂 合 时 ,导致 不 茸 性 ,但 在 外 貌 上 看 不 出 有 什么 变化 ,它们 发 生 的 数目 也 很 相似 于 
隐 性 致死 因子 ,并 且 当 发 生 频 率 高 时 ,以 后 可 作为 一 般 突变 的 最 方便 的 指标 之 一 。 当 然 ， 
它 对 受 处 理 个 体 后 代 所 造成 的 不 孕 性 , 同 受 处 理 个 体 本 身 由 于 显 性 致死 因子 所 造成 的 
“部 分 不 吾 性 ”, 是 一 种 不 同 的 现象 。 

谈 到 “一 个 个 能 探查 出 突变 ”的 比例 ,X 染色 体 有 1/7 左右 ,因此 ,差不多 所 有 染色 质 
的 一 半 仅 仅 是 指 隐 性 致死 、 半 致死 和 “可 见 的 "突变 体 。 如 果 考 在 到 显 性 致死 \、 显 性 和 隐 
性 不 孕 基 因 或 稍微 降低 存活 力 或 可 孕 性 (或 别 的 影响 ) 的 “不 可 见 ” 的 基因 ,突变 体 的 百 
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分 率 远 远 高 得 多 ,因此 ,这 就 证 明 , 在 事实 上 , 受 处 理 精子 的 绝 大 多 数 具 有 这 几 种 或 另 几 
种 突变 。 看 来 用 X 射线 处 理 后 ,基因 的 突变 率 占 基因 的 总 数 的 比例 方面 是 相当 的 高 ,以 
致 甚至 在 单个 座位 (locus) 上 进行 研究 ,以 探查 等 位 性 等 问题 也 是 切实 可 行 的 。 

回 过 头 来 考虑 产生 可 见效 应 的 诱发 突变 。 需 要 指出 ,本 实验 条 件 可 以 探查 出 许多 接 
近 于 正常 类 型 或 与 正常 类 型 相 重 炙 的 突变 体 , 而 这 些 突变 体 通常 在 观察 时 会 被 忽略 掉 。 
另 有 明确 的 证 据 , 这 类 突变 变化 与 更 明显 的 突变 相 比 ,其 频率 相当 高 。 这 种 意见 已 多 次 
在 果 蝇 的 文献 中 提 到 过 ,这 种 生物 在 “自然 "突变 的 情况 下 也 是 如 此 ,但 只 是 作为 "一般 印 
象 " 来 发 现 。 然 而 ,Baur 证 实 , 在 金鱼 草 中 的 确 是 这 种 情况 。 总 的 说 来 ,已 发 现 射线 产生 
的 可 见 的 突变 ,就 其 总 的 特性 而 言 , 从 Bridges 和 其 他 人 早先 用 非 射 线 物质 在 果 蝇 方面 的 
探查 ,可 见 突变 所 作 的 大 量 观 察 是 相似 的 。 的 确 , 有 不 少 诱发 的 可 见 突变 是 在 过 去 从 未 
看 到 的 座位 上 发 生 的 ,而 其 中 有 些 突变 的 形态 效应 , 同 过 去 看 到 过 的 并 不 完全 相似 (如 
“BERN” EHE” ,但 另 一 方面 ,也 有 许多 为 过 去 已 知 突变 的 重 现 。 事 实 上 , 果 蝇 X US 
色 体 大 多 数 已 知 突变 ,如 “白眼 *?“ 小 髓 "“ 带 叉 的 毛 ? 等 ,都 得 到 过 ,其 中 有 些 多 次 重新 得 
到 。 在 发 现 的 可 见 突变 中 , 绝 大 多 数 为 隐 性 突变 , 同 其 他 工作 一 样 ,还 有 “一 点 点 ” 显 性 突 
变 。 然 而 首先 毫 无 疑问 ,由 X 射线 产生 的 变异 ,至 少 其 中 有 许多 同 那些 不 加 这 些 处 理 所 
得 到 的 “基因 突变 "完全 是 同一 种 ,只 是 后 者 得 到 的 机 会 要 稀罕 得 多 ,而 我 们 相信 它 是 进 
化 过 程 中 的 一 砖 一 瓦 。 

除 基 因 突 变 外 ,发 现 X 射线 处 理 也 能 造成 基因 在 直线 上 的 次 序 重新 排列 , 且 发 生 比 
例 很 高 。 这 一 点 在 一 般 情况 下 ,是 通过 经 常 对 交换 率 发 生 遗 传 干 扰 而 得 到 证 实 ( 单 X 染 
色 体 就 探查 出 至 少 为 3% ,许多 伴随 着 致死 效应 ,有 些 则 不 伴随 致死 效应 ), 也 可 以 通过 各 
种 例子 来 专门 证 实 这 一 点 , 即 用 其 他 方法 包括 一 个 染色 体 各 部 分 的 倒 位 “缺失 ”断裂 、 
易 位 等 等 来 证 实 。 这 些 例 子 使 人 们 有 可 能 揭示 至 今 还 难以 接近 的 一 些 遗 传 学 问题 。 

X 射线 对 基因 的 诱 变 作用 ,不 是 仅 限于 对 精子 细胞 , 当 它 处 理 未 受精 的 肉 性 细胞 时 ， 
所 产生 突变 的 情况 , 像 处 理 雄 性 细胞 一 样 容易 。 对 卵 母 细胞 和 早期 卵 原 细胞 都 有 作用 .。 
必须 特别 指出 ,X 射线 (在 所 用 的 剂量 范围 内 ) 使 哺乳 动物 一 个 时 期 高 度 不 孕 , 这 种 不 孕 
在 处 理 后 不 久 就 开始 ,以 后 又 部 分 地 得 到 恢复 。 可 以 肯定 地 说 , 孕 性 的 恢复 并 不 意味 着 
新 生产 的 卵 不 受 影响 ,本 实验 发 现 它 们 像 可 以 存活 下 来 的 成 熟 卵 一 样 ,含有 高 比例 的 突 
变 基 因 ( 通 常 主要 为 致死 的 )。 现 代 X 射线 治疗 常用 的 照射 处 理 实践 ,肯定 不 会 造成 永久 
性 的 不 孕 , 主 要 是 站 在 一 种 纯粹 理论 性 的 概念 上 来 防护 的 ,这 种 理论 概念 认为 孕 性 恢复 
后 产生 的 卵 必定 代表 “未 受 损伤 ”的 组 织 。 由 于 这 个 假设 在 这 里 证 明 是 错误 的 ,所 以 医学 
实践 有 义务 作出 相应 的 修改 ,至 少 哺 乳 动物 大 量 遗 传 学 实验 可 能 证 明 其 结果 是 完全 相反 
之 前 ,应 当 这 样 做 。 同 以 上 果 蝇 方面 的 实验 相 比 ,用 哺乳 动物 开展 这 样 的 工作 需要 极其 
仔细 地 进行 。 

从 生物 学 理论 的 观点 来 看 ,本 实验 的 主要 意义 在 于 , 它 同 染色 体 和 基因 的 组 成 .行为 
问题 有 关系 。 通 过 专门 的 遗传 学 方法 ,有 可 能 得 到 经 处 理 后 第 一 个 和 以 后 的 合子 世代 细 
胞 中 ,那些 发 生 改 变 的 基因 分 布 方式 的 资料 。 已 发 现 , 突 变 并 非 总 是 在 处 理 的 时 候 , 使 该 
染色 体 座位 上 存在 的 全 部 基因 物质 ,都 发 生 永 久 性 的 改变 ,但 它们 或 是 以 这 种 方式 影响 
到 一 部 分 物质 ,或 是 作为 一 种 后 效应 , 紧 接 着 只 对 受 处 理 的 基因 产生 了 两 个 或 两 个 以 上 
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的 子 代 基因 中 的 一 个 发 生 作 用 。 目 前 正在 设计 一 系列 大 基 试 验 , 以 便 在 这 两 种 可 能 性 之 
间作 出 最 终 的 判断 ,这 一 点 是 必要 的 ,但 手头 已 掌握 的 证 据 则 倾向 于 前 一 种 可 能 性 。 这 
是 指 精子 的 基因 (或 从 整体 来 说 ,是 染色 体 ) 是 一 种 稍微 复杂 的 物质 。 另 一 方面 ,突变 组 
织 分 布 的 方式 同一 般 采 用 的 “基因 成 分 ”的 理论 有 矛盾 ,此 理论 首先 由 Anderson 根据 玉 
米 的 杂 色 种 皮 提 出 ,以 后 由 Eyster, 最 近 又 由 Demerec fE 48 ( Drosophila Virilis) 方 面 
进一步 强调 指出 的 。 

染色 体 早 期 加 倍 ( 或 以 后 增殖 ) 的 状态 (准备 下 一 步 有 丝 分 型 ) ,足以 说 明 上 述 X 射线 
对 特定 座位 的 断裂 效应 。 但 是 这 种 关于 每 一 个 基因 分 裂 成 为 若干 个 最 初 相同 的 “小 单 
位 ”, 这 些小 单位 在 有 丝 分 列 时 是 否 分 开 还 不 太 肯 定 的 理论 , 同 本 工作 所 得 到 的 结果 有 出 
入 。 根 据 这 种 理论 ,应 当 在 本 工作 经 常 发 现在 杂 色 玉米 和 果 蝇 (CD. Virilis ) 变 种 方面 看 到 
的 情况 , 即 突变 组 织 通过 经 常 性 的 “回复 突变 ”而 成 为 正常 的 组 织 * 还 有 ,在 最 初 没有 显示 
出 突变 的 受 处 理 的 组 织 ,在 处 理 后 数 代 , 通 过 "挑选 出 ”对 立 的 小 单位 而 可 以 经 常 产 生 正 
常 组 织 。 这 些 效应 都 未 发 现 。 前 已 提 及 ,发 现 突变 体 经 数 代 后 变 得 稳定 ,至 少 在 绝 大 多 
数 情况 下 是 这 样 。 数 百 个 受 处 理 生 殖 细 胞 没有 变化 的 后 代 , 也 让 它们 通过 几 个 世代 ,证 
明 在 第 一 代 以 后 的 世代 中 没有 产生 突变 。 然 而 ,这 样 做 需要 数目 更 多 的 材料 ,而 且 还 要 
进一步 安排 各 种 实验 以 揭示 基因 的 结构 问题 ,此 问题 或 许 能 得 到 肯定 的 答复 。 

上 述 诸 点 有 些 已 经 得 到 肯定 ,特别 是 X 射线 与 产生 显 性 致死 有 关 的 断裂 效应 ,看 来 
这 对 X 射线 对 诸如 肿瘤 、. 胚 组 织 和 表皮 组 织 中 细胞 不 断 进 行 分 裂 的 专 一 性 破坏 作用 提供 
了 线索 (虽然 其 他 因素 的 作用 ,如 异常 的 有 丝 分 裂 会 得 到 同样 结果 而 不 能 予以 排除 ); 此 
外 ,在 偶尔 产生 的 肿瘤 中 ,X 射线 的 逆 效 应 也 可 以 同 它们 在 产生 突变 中 的 作用 联系 起 来 。 
然而 ,现在 要 详细 考虑 过 去 被 认为 是 “生理 的 ?各 种 X 射线 效应 尚 为 时 过 早 , 目 前 或 可 接 
受 的 一 种 可 能 的 解释 为 X 射线 的 基因 诱 变 的 特性 ;这 里 ,或 许 更 恰当 的 是 把 我 们 自己 局 
限于 那些 能 更 严格 地 被 证 明 为 遗传 的 物质 。 

从 研究 X 射线 的 不 同 剂量 以 及 在 生命 周期 的 不 同时 刻 和 不 同 条 件 下 ,使 用 X 射线 的 
相对 效应 ,会 得 到 有 关 基 因 本 性 更 多 的 事实 。 此 处 报道 的 实验 使 用 了 几 种 不 同 的 剂量 ， 
但 结果 尚 不 能 十 分 肯定 ,可 能 是 在 使 用 剂量 的 范围 内 , 隐 性 致死 因子 并 不 是 直接 随 吸 收 
的 X 射 线 的 能 量 而 变化 ,但 更 接近 于 随 X 射线 的 能 量 的 平方 根 而 变化 。 然 而 ,正如 Ir- 
ving Langmuir 博士 向 我 指出 的 ,这 种 缺乏 确实 的 比例 关系 必须 予以 肯定 ,我 们 必须 得 出 
结论 ,这 些 突变 并 不 是 由 在 一 些 特定 部 位 所 吸收 的 X 射线 能 量 的 单独 的 量 所 直接 造成 
的 。 如 果 赔 变 效 应 相对 来 说 是 间接 的 ,那么 更 有 可 能 受到 其 他 理化 因素 的 影响 ,但 我 们 
的 问题 就 变 得 更 加 复杂 化 了 。 然 而 ,把 X 射线 产生 的 致死 突变 的 总 数 , 作 为 单个 座位 上 
发 生 基 因 突 变 的 一 个 指标 , 却 有 些 危险 ,因为 有 些 致死 因子 包括 交换 率 的 改变 ,可 能 同 染 
色 体 区 的 重 排 有 关 , 而 这 种 改变 与 “点 突变 ”" 相 比 ,由 X 射线 能 量 的 单独 的 量 来 决定 的 可 
能 性 更 要 小 得 多 。 因 此 ,必须 对 不 同 剂量 的 效应 重新 进行 检验 ,在 检验 时 各 种 突变 类 型 
彼此 间 要 清楚 地 区 别 开 。 如 果 这 个 问题 得 到 了 解决 ,对 于 范围 很 广 的 剂量 和 发 育 时 期 来 
说 ,我 们 仍然 有 责任 去 确定 ,自然 界 中 存在 的 微量 y 射线 ,究竟 是 否 在 野生 和 家 养 的 生物 
中 在 没有 人 工序 加 X 射线 处 理 的 情况 下 造成 正常 的 突变 。 

在 研究 变换 其 他 条 件 对 X 射线 产生 的 突变 率 的 效应 方面 ,作为 一 个 起 点 ,把 雄性 精 
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子 和 雌性 生殖 器 照射 后 的 突变 率 , 同 雄性 生殖 系统 不 同 部 分 生殖 细胞 照射 时 的 突变 率 作 
了 比较 ,没有 看 到 明显 的 差别 。 此 外 ,在 处 理 后 受精 前 使 精子 变 老 的 做 法 ,并 没有 使 可 探 
查 的 突变 频率 发 生 什 么 明显 的 改变 。 因 此 ,突变 精子 的 死亡 率 并 不 比 未 受 影响 的 精子 高 
A b ;此 外 ,不 能 把 突变 看 成 是 任何 一 种 半 致 死生 理性 变化 的 次 生效 应 ,可 以 认为 这 种 半 
致死 生理 性 变化 ,有 些 精子 (“敏感 性 更 高 ”) 比 另 一 些 精子 发 生得 更 强烈 些 。 

尽管 刚刚 提 到 的 是 一 些 “ 负 结果 ”, 然 而 ,已 经 肯定 X 射线 的 影响 是 不 同 的 ,而 这 种 差 
别 本 身 尚 不 足以 说 明 突 变 率 的 全 部 变化 ,现在 接 中 而 来 的 X 射线 工作 是 确定 决定 于 温度 
的 突变 率 ( 该 工作 尚未 发 表 ) Altenburg 和 作者 在 1918 年 的 工作 或 许 是 第 一 次 确定 这 
种 关系 ,但 直到 1926 年 完成 几 项 试验 后 , 才 得 以 最 后 确立 温度 与 突变 率 的 关系 。 这 些 试 
验 第 一 次 肯定 地 证 明 ,基因 突变 无 论 到 什么 程度 都 是 可 以 控制 的 ,虽然 总 的 说 来 ,热效应 
同化 学 反应 所 发 现 的 情况 相似 ,但 联系 到 几乎 不 可 觉察 的 “自然 ?突变 率 , 它 的 突变 率 也 
是 太 小 了 。 因 为 人 们 想 通 过 它 为 突变 研究 提供 有 用 的 工具 。 然 而 ,这 些 结果 足以 表明 ， 
BR X 射线 以 外 的 各 种 因素 的 确 可 以 影响 到 基因 的 组 成 ,而 测定 它们 的 效应 ,至 少 在 与 X 
射线 联合 使 用 时 ,是 行 之 有 效 的 。 这 样 , 我 们 可 希望 从 各 种 新 的 角度 来 缩短 解决 基因 的 
组 成 和 行为 问题 ,并 在 这 些 研究 中 发 现 新 的 线索 ,因此 ,如 果 不 是 说 基因 物理 学 和 基因 化 
学 ,那么 至 少 在 谈 到 “基因 生理 学 "这 一 课题 是 完全 合法 的 。 

总 之 ,从 事 于 经 典 遗 传 学 范围 的 人 们 ,可 以 把 注意 力 放 在 通过 使 用 X 射线 为 他 们 提 
供 的 机 会 ,在 他 们 所 挑选 的 有 机 体 中 ,创造 出 一 系列 可 用 于 研究 遗传 和 “表现 型 遗传 " 现 
象 的 人 工 亚 种 。 总 的 看 来 似乎 有 以 下 可 能 性 :如 果 这 种 效应 对 大 多 数 有 机 体 是 共同 的 ， 
就 应 当 可 以 “下 令 ” 在 他 们 所 选择 的 物种 中 ,产生 足够 数量 的 突变 体 ,以 提供 相应 的 遗传 
图 ,并 通过 使 用 这 些 绘制 成 图 的 基因 ,来 分 析 同 时 得 到 的 染色 体 的 畸变 现象 。 同 样 地 ,对 
实际 育种 工作 者 来 说 , 则 希望 最 终 证 明 这 种 方法 是 有 用 的 。 要 在 这 里 讨论 有 关 人 类 方面 
的 可 能 性 ,时 机 尚 不 成 熟 。 
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卡尔 。 兰 德 施 泰 纳 (K., Lansteiner)® 
(1930 年 》 


鉴于 研究 大 分 子 物质 的 困难 ,要 确定 作为 有 生命 机 体 的 主要 成 分 蛋白 质 的 化 学 特性 
和 组 分 ,我 们 还 要 走 很 长 的 道路 。 因 此 ,不 是 用 常规 的 化 学 方法 ,而 是 用 血清 试剂 所 得 出 
蛋白 质 化 学 的 一 个 重要 的 普遍 结果 , 即 知悉 各 动物 和 植物 种 的 蛋白 质 是 不 同 的 ,以 及 每 
个 种 有 其 自己 的 特性 。 事 实 上 不 同 器 官 含有 特殊 蛋白 质 使 这 种 差异 性 还 在 进一步 扩大 ， 
因此 ,看 来 在 有 生命 的 机 体 中 ,对 每 一 个 特定 的 类 型 或 功能 都 需要 专门 的 建筑 材料 ,而 进 
行 多 种 多 样 操作 的 人 造 机 器 却 能 够 从 数目 有 限 的 物质 制造 出 来 。 

发 现 一 个 物种 所 特有 的 生化 特异 性 所 提出 的 问题 , 即 我 们 将 要 谈 到 的 研究 课题 ,是 
确定 这 种 差别 是 否 超越 种 的 范围 ,以 及 一 个 种 内 的 个 体 是 否 有 相似 的 但 较 小 的 差异 。 由 
于 在 这 方面 从 未 作 过 观察 ,我 选择 了 可 提供 的 最 简单 的 实验 安排 和 前 景 远大 的 材料 。 为 
此 ,本 实验 是 把 不 同人 的 血清 和 红细胞 作 彼 此 间 的 反应 。 

只 得 到 一 定 的 预期 结果 。 许 多 样品 无 明显 的 变化 , 换 句 话说 ,结果 完全 像 血 细胞 同 


© WRIA K. Lansteiner. On individual differences in human blood. Nobel Lectures Physiology or Medicine, 
1922-1941; 234-245. 

© 卡尔 ， 兰 德 施 泰 纳 (Karl Lansteiner，1868 一 1943) ,美国 免疫 学 家 。 他 于 1901 年 发 现 了 抗 红细胞 抗体 ,后 来 
建立 了 人 类 ABO 血型 系统 ;1926 年 他 与 Philip Levine 共同 发 现 了 MNP 血型 系统 ,1940 年 与 Albert Wiener 共同 发 
现 了 Rh 系统。 他 的 发 现 使 人 类 得 以 成 功 地 享受 正确 地 血液 移植 带 来 的 一 切 好 处 , 兰 德 施 泰 纳 也 因此 获得 1930 年 诺 
贝尔 生理 学 或 医学 奖 。 
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它们 自己 的 血清 混合 一 样 , 但 经 常 发 生 一 种 称 之 为 凝集 的 现象 ,在 凝集 中 血清 使 外 来 个 
体 的 细胞 聚合 成 从 状 物 。 

惊人 的 事情 是 凝集 作用 , 它 一 旦 发 生 , 就 如 同 不 同 动物 种 的 血清 和 细胞 间 相 互 作用 
所 发 生 的 那 种 早已 熟知 的 反应 一 样 明显 ,而 在 另 一 些 情 况 下 不 同人 的 血液 则 看 不 到 差 
别 。 因 而 ,首先 必须 考虑 个 体 间 所 发 现 的 这 种 生理 差异 ,是 否 在 实际 上 就 是 我 们 正在 寻 
找 的 差异 ,以 及 尽管 这 是 在 健康 人 血液 中 看 到 的 现象 ,但 这 种 现象 会 不 会 由 于 不 得 病 而 
产生 。 但 不 久 就 弄 清 楚 , 此 反应 遵循 一 种 对 全 体 人 类 血液 都 有 效 的 模式 ,而 所 发 现 的 这 
种 特性 ,犹如 一 个 动物 种 所 特有 的 血清 情景 一 样 , 恰 恰 是 个 体 的 特性 。 实 际 情况 是 基本 
上 有 4 种 不 同类 型 的 人 血 , 即 所 谓 血 型 。 从 以 下 事实 得 出 血型 的 数目 :红细胞 显然 含有 
两 种 结构 不 同 的 物质 ( 同 种 凝集 原 ) ,在 一 个 人 的 红细胞 中 或 许 两 种 物质 都 没有 ,或 者 有 
一 种 ,或 者 两 种 都 有 。 单 用 这 一 点 仍 不 能 对 这 种 反应 作出 解释 ;血清 的 活性 物质 同 种 凝 
集 素 ,也 必须 有 一 种 特殊 的 分 布 。 它 的 确 是 这 种 情况 ,由 于 任何 一 种 血清 具有 同 细胞 中 
不 存在 的 凝集 原 起 反应 的 那 种 凝集 素 , 这 是 一 个 值得 注意 的 现象 ,其 原因 还 不 清楚 。 这 
种 现象 使 血型 间 产 生 某 种 关系 , 它 使 得 血型 测定 很 容易 ,可 以 下 页 表 说 明 。 根 据 细 胞 中 
含有 的 凝集 原 命名 各 血清 ( 表 中 符号 “十 "表示 凝集 )。 

现在 提出 一 个 问题 :正常 血清 的 同 种 凝集 作用 是 限定 于 人 血 呢 ? 还 是 在 动物 中 也 发 
生 这 种 作用 ? 事实 上 这 种 反应 只 在 少数 物种 发 现 , 但 有 区 别 , 且 从 来 没有 像 人 那样 有 规 
则 。 只 有 最 高 级 的 人 、 狼 有 血型 特征 ,虽然 它们 的 血球 蛋白 质 同 人 无 其 区别 ,这 种 迄今 我 
们 尚未 确立 的 血型 特征 同人 的 血型 特征 完全 相符 。 


可 以 设想 ,对 许多 动物 种 进行 比较 检验 将 有 助 于 说 明 血 型 这 一 尚未 为 人 们 充分 了 解 
的 现象 是 如 何 形成 的 。 检 验 动物 血 已 经 得 到 了 引 人 注 目的 结果 。 对 同 种 凝集 作 了 第 一 
次 观察 后 不 久 ,Ehilich 和 Moigenioth 介绍 了 采用 血液 溶剂 抗体 ( 异 细胞 溶 泰 ) 的 实验 ,他 
们 证 明 当 山羊 被 注入 同一 个 种 的 其 他 个 体 的 血液 时 , 它 的 血液 就 不 同 了 。 但 是 ,看 这 种 
情况 下 ,发 现 它 不 是 典型 的 血型 ,而 是 许多 明显 的 随机 的 差异 ,其 结果 除了 可 能 是 及 记 强 
度 外 , 它 大 体 上 同人 们 预期 的 情况 相符 。 相 似 的 研究 ,特别 是 由 Todd 在 牛 和 小 鸡 方面 进 
行 的 研究 (Landsteiner 和 Miller;Todd) 表 明 它 几乎 完全 是 个 别 的 特异 性 。 

在 人 和 动物 方面 ,观察 之 间 存 在 的 明显 牙 盾 最 近 已 得 到 了 解决 。 在 这 方面 早 有 几 位 
先行 者 ,以 及 我 同 Levine 一 起 进行 的 工作 ,通过 把 人 血 注 射 到 免 中 产生 特异 的 免疫 血清 ， 
得 到 了 明显 的 结果 ;这 些 结果 发 现在 所 有 4 种 血型 中 存在 3 种 新 的 可 凝集 的 因子 。 这 
样 , 当 考虑 把 A 和 AB 型 各 自分 成 两 个 亚 型 时 (V. Dungern 和 Hirszfeld; Guthrie 等 )( 此 
项 工作 最 近 由 Thomsen 在 本 实验 室 作 了 充分 的 研究 ) ,就 发 现 至 少 有 36 种 不 同 的 人 血 。 
此 外 ,还 看 到 那 种 并 不 遵循 血型 规律 ,其 特异 性 又 不 同 的 微弱 的 同 种 反应 ,这 种 反应 比 早 
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先 认为 的 不 规则 反应 更 常见 , 它 的 确 很 容易 同 典 型 的 反应 相 区 别 , 并 绝 不 影响 4 种 血型 
的 有 效 性 。 这 些 发 现 肯 定 了 人 类 中 存在 许 许多 多 个 别 的 血液 差异 ,以 及 肯定 还 有 其 他 尚 
未 探查 出 来 的 差异 。 是 否 每 一 个 个 体 的 血液 确实 是 它 本 身 的 一 种 特性 ,或 者 经 常 要 到 什 
么 程度 才 算 完全 相似 ,这 一 点 我 们 还 不 能 肯定 。 

在 那 时 候 , 至 少 这 些 因素 在 考虑 血型 治疗 应 用 方面 不 占 重要 位 置 ,这 一 点 将 在 后 面 
讨论 ,但 它们 很 可 能 同 外 科 的 一 个 重要 领域 , 即 组 织 移植 有 密切 关系 。 

人 们 早已 熟知 ,如 皮肤 的 移植 ,如 果 被 移植 的 材料 来 自 同 一 个 体 , 则 成 功率 高 得 多 ， 
由 Jensen 首先 介绍 的 把 可 移植 的 肿瘤 转移 到 一 个 动物 种 的 不 同 品 系 时 ,其 结果 相似 。 动 
物 方 面 的 研究 肯定 了 外 科 医 师 的 经 验 , 其 中 由 L. Loeb 进行 的 一 系列 重要 的 实验 特别 引 
人 注意 。Loeb 的 实验 包括 从 一 个 动物 自己 的 身体 、 从 同一 个 原 种 的 有 亲缘 关系 和 无 亲 
缘 关 系 的 动物 以 及 从 不 同 品种 和 物种 的 成 员 , 分 别 取 下 不 同 组 织 进行 移植 。 总 的 说 来 移 
植 成 功 同 亲 缘 程 度 有 关 , 总 之 ,借助 于 这 些 观 察 ,可 得 出 结论 :不 同 个 体 的 组 织 必须 具有 
特异 的 生化 特性 。 

两 个 彼此 独立 的 方法 所 得 结果 却 惊人 的 一 致 ,不 免 使 人 立刻 想到 ,这 种 一 方面 用 血 
清 反 应 能 探查 出 的 个 体 差 异 , 另 一 方面 移植 组 织 的 个 体 特异 行为 的 差别 ,实质 上 是 同一 
回 事 。 提 出 这 种 设想 的 理由 是 器 官 细 胞 如 同 血液 一 样 , 能 证 明 其 血型 特点 。 然 而 ,根据 
这 一 设想 , 即 在 组 织 移植 时 考虑 到 血型 ,结果 却 并 不 明显 。 但 这 是 可 以 理解 的 ,因为 血型 
只 说 明 一 些 确实 存在 的 血清 差异 ,而 很 明显 ,即使 轻微 的 偏差 也 能 影响 到 组 织 的 永久 的 
痉 愈 。 这 将 消除 由 这 些 实 验 所 产生 的 怀疑 ,而 最 可 能 的 假设 是 个 体 间 血清 学 差异 和 移植 
特异 性 ,它们 基本 上 是 有 关系 的 ,并 取决 于 种 类 相似 的 化 学 差异 。 总 之 ,把 血清 反应 使 用 
于 移植 治疗 的 重要 工作 的 可 能 性 ,肯定 不 能 予以 排除 ,但 现在 的 知识 还 只 能 停留 在 抱 有 
希望 而 已 。 

对 于 现在 我 将 检验 的 个 体 特异 物质 的 化 学 性 质 的 问题 ,回答 完全 是 否定 的 。 但 尽管 
如 此 , 它 并 非 毫 无 意义 。 我 在 演讲 中 一 开始 提 到 的 沉淀 素 反 应 揭示 了 蛋白质 之 间 的 物种 
差别 ,由 此 产生 一 种 观点 :所 有 血清 反应 的 底 物 是 蛋白 质 或 同 蛋白 质 密切 有 关 的 物质 。 
血 抗原 的 研究 首先 使 这 种 观点 发 生 了 动 播 。 特 异物 质 在 有 机 溶剂 中 的 溶解 度 , 特 别 是 对 
异 源 绵羊 的 血 抗 原 的 研究 ( 血 抗原 由 瑞典 病理 学 家 Forssman 在 绵羊 血液 和 不 同 动物 器 
宫 中 发 现 ) ,发 现 一 种 特别 结合 而 又 不 直接 起 抗原 作用 的 物质 ,能 用 酒精 提取 并 把 它 分 离 
出 来 ,这 使 我 产生 一 种 想法 ;许多 细胞 抗原 的 组 分 并 非 蛋 白质 一 类 物质 ,而 只 是 同 蛋 白质 结 
合 在 一 起 ,从 而 成 了 抗原 ,可 恰当 地 把 它 称 之 为 复杂 抗原 。 这 一 理论 得 到 如 下 事实 的 强 有 
力 的 支持 ,这 就 是 当 我 把 这 种 特殊 物质 同 含 有 蛋白质 的 溶液 混合 时 ,能 保持 它 的 抗原 活动 。 

一 项 关于 细菌 中 存在 某 些 特异 物质 的 研究 (Zinsser) 得 到 了 相似 的 结果 。 而 就 细菌 
来 说 ,这 种 特异 结合 的 物质 ( 半 抗 原 ) 的 化 学 性 质 经 测定 的 确 是 胶体 多 糖 (Avery 和 Hei- 
delberger) ,在 动物 细胞 抗原 方面 尚未 得 到 肯定 的 结果 。 尽 管 如 此 ,可 以 这 样 说 ,动物 中 
的 生化 特性 在 于 存在 着 两 类 不 同 的 物质 一 一 特异 物质 (Landsteiner 和 Van der Scheer; 
Bordet 和 Renaux) ,这 种 物质 在 它们 发 生 的 性 质 上 有 着 基本 的 差异 。 

关于 在 本 演讲 中 所 要 谈 的 课题 ,其 实际 情况 是 聚集 的 特异 物质 也 能 用 酒精 从 血液 细 
胞 中 提取 出 来 ,并 且 在 这 种 情况 下 通常 使 抗体 只 在 一 带 有 抗原 蛋白 质 的 混合 液 中 形成 。 
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从 而 得 出 结论 ,在 一 个 物种 里 面 的 半 抗 原 是 有 变化 的 , 且 人 允许 对 蛋白 质 之 间 相 似 的 血清 
学 差异 产生 怀疑 ,但 不 能 令 人 信服 地 得 到 证 明 。 另 一 个 特点 是 实际 上 在 动物 学 系统 相距 
很 远 的 动物 种 里 面 ,经 常 碰 到 同 它 们 的 反应 有 关 的 半 抗 原 。 因 此 , 同 种 凝集 原 A 在 血清 
学 上 同 在 绵羊 血液 中 含有 的 Forssman 抗原 有 关系 ,所 以 免疫 血清 对 绵羊 血 和 A 型 与 
AB 型 的 人 血 都 有 反应 ,但 对 O 型 或 B 型 人 血 不 起 反应 (Schiff 和 Adelsberger)。 更 值得 
注意 的 是 细菌 里 面 存 在 相似 的 结构 。 这 是 从 以 下 事实 得 出 的 :在 许多 抗 细菌 的 血浆 ,如 
对 Paratyphus bacilli 的 免疫 血清 中 存在 绵羊 血 的 细胞 溶 率 和 A 型 血 的 凝集 素 , 一 种 使 
人 血 凝 集 的 痴 疾 血清 (最 近 由 Eisler 介绍 ) 含 有 一 种 抗体 ,这 种 抗体 对 于 A 型 的 两 个 亚 型 
中 对 同 种 凝集 素 不 太 敏 感 的 那 一 个 影响 较 大 。 

根据 人 造 复 杂 抗 原 方面 的 研究 结果 ,发 生 属于 个 体 差 异 的 免疫 同 种 抗体 可 能 由 以 下 
事实 造成 :由 于 同 其 他 物质 结合 在 一 起 ,该 物种 所 特有 的 蛋白 质 就 不 能 诱导 抗体 的 形成 。 
如 反 过 来 ,把 同 该 动物 相同 的 或 关系 密切 的 半 抗 原 , 与 外 来 蛋白 质 一 起 注入 该 动物 ,看 来 
通常 不 产生 抗体 。Witebsky 的 实验 提供 了 一 个 例子 , 它 证 明 注 入 A 型 血 后 ,只 在 兔子 的 
器 官 里 没有 同 A 凝集 原 相 像 的 物质 才 形 成 组 型 特异 免疫 血清 。 然 而 ,Sachs 和 Klop- 
stock 所 进行 的 实验 ,用 免 子 器 官 的 混合 酒精 提取 液 的 外 来 血清 注射 后 ,兔子 就 发 生 
Wassermann 反应 ,该 实验 说 明 这 个 规律 不 能 普遍 使 用 。 

然而 ,在 这 种 抗体 只 同 器 官 提取 液 起 反应 的 情况 下 ,O. Fischer 用 注射 免 血 混合 提取 
液 的 外 来 血清 进行 试验 ,成 功 地 使 兔 产生 同 源 抗体 ,这 种 抗体 对 完整 的 血液 细胞 起 作用 ， 
但 在 预 冷 后 只 有 溶血 作用 ,犹如 我 同 Donath 一 起 发 现 , 溶 血 作用 是 血液 在 阵 发 冷血 红 蛋 
白 尿 中 溶解 的 原因 。 这 一 结果 和 一 方面 从 O 型 和 B 型 红细胞 提取 液 , 同 另 一 方面 从 完整 
细胞 所 得 到 的 免疫 血清 之 间 的 差别 ,说 明 把 细胞 所 含有 的 物质 结合 一 起 的 性 质 , 对 抗原 
的 性 质 也 有 影响 。 

对 血液 的 个 别 差异 和 细胞 抗原 的 各 个 特性 进行 扼要 的 概述 后 ,现在 我 必须 谈 谈 血型 
反应 的 应 用 。 

自从 L. Loeb 和 H. Hirschfeld 作 了 引 人 注 目的 观察 , 即 在 人 的 不 同 种 族 发 现 各 个 血 
型 的 相对 频率 有 特定 的 差异 后 ,在 这 一 方面 进行 了 大 量 的 通信 来 往 。 他 们 最 重要 的 发 现 
是 ,在 北欧 ,A 型 比 B 型 多 ,而 在 一 些 亚洲 人 种 ,这 种 位 置 却 颠倒 过 来 , 另 一 个 惊人 的 例子 
是 美洲 印第安 人 , 当 他 们 在 人 种 上 是 纯 的 ,几乎 都 是 O 型 (Coca;Snyder), 据 此 推论 ,在 少 
数 情况 下 确 有 A 型 和 B 型 存在 ,这 是 人 种 混杂 的 结果 。 

我 不 适合 在 这 里 讨论 血型 的 人 类 学 研究 和 由 此 得 出 的 结论 , 且 无 论 如 何 , 不 同 作者 
在 关于 进行 解释 所 必须 依赖 的 普遍 原理 和 个 别 问 题 方面 ,他 们 的 意见 总 是 不 同 的 。 但 尽 
管 如 此 ,多 数 观 点 认为 ,血型 的 行为 同 其 他 人 类 学 特点 一 起 使 我 们 能 对 人 类 种 族 的 关系 
和 起 源 , 作 出 结论 ,并 对 人 类 学 的 研究 有 一 定 的 重要 性 。 

不 久 , 对 血型 特性 本 身 提出 的 一 种 实际 应 用 ,是 在 法 医学 上 辨别 人 的 血 斑 。 用 沉淀 
反应 (Kraus;Border;Uhlenhuth) 不 难 确 定 一 个 血 焉 是 人 的 还 是 动物 的 ,但 法 医 无 法 区 别 
不 同人 的 血 王 。 鉴 于 同 种 凝集 素 及 其 相应 的 凝集 原 都 可 在 干燥 状态 下 保持 相当 一 段 时 
间 ,这 问题 在 某 些 案件 ,特别 当 有 问题 的 血液 , 即 被 告 和 原告 人 的 血液 属于 不 同 血型 时 、 
可 得 到 解决 。 当 然 , 使 用 这 种 方法 的 理由 不 是 经 常 碰 到 的 ,尤其 在 你 们 国家 ,使 用 它 的 机 
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会 很 少 ,但 尽管 如 此 ,根据 Lattes 的 一 篇 报告 (他 是 第 一 个 把 它 用 于 法 庭 案 件 ), 证 明 这 种 
测验 在 一 些 案件 中 是 有 用 的 ,并 可 作为 法 官 裁决 和 开 释 被 告 人 的 基础 。 

血型 反应 以 更 大 范围 被 法 医用 在 确立 父 方 身份 方面 。 这 类 案件 能 不 能 作出 决议 ,就 
靠 血型 遗传 传递 的 研究 了 :我 们 把 这 方面 主要 的 真实 结果 归功 于 Von Dungern 和 
Hirszfeld 的 工作 。 由 于 他 们 的 研究 结果 ,确立 A 和 B 凝集 原 是 显 性 遗传 特性 ,这 些 特性 
的 传递 遵循 和 孟 德 尔 法 则 。 这 个 特性 的 重要 性 在 于 ,事实 上 在 人 中 间 很 少 有 其 他 任何 一 种 
具有 如 此 简单 的 遗传 行为 被 鉴定 起 来 而 又 明白 无 误 的 生理 特性 。 由 上 述 作 者 提出 的 两 
个 独立 基因 对 的 遗传 理论 ,经 过 Bernstein 的 统计 研究 后 ,不 得 不 予以 放弃 。 假 若 一 个 群 
体 相 当 混 杂 ,可 根据 某 种 遗传 假设 能 把 这 个 遗传 特性 的 频率 计算 出 来 。Bernstein 作 了 这 
个 计算 并 发 现 所 观察 到 的 数字 同根 据 Von Dungern 和 Hirszfeld 所 提出 的 理论 计算 所 得 
的 数字 常 有 差别 。 男 一 方面 , 当 根 据 在 染色 体 的 一 个 位 置 上 有 3 个 等 位 基因 的 假说 所 作 
的 计算 , 则 发 现 它们 完全 相符 。 这 个 假设 也 使 AB 双亲 的 孩子 们 得 到 可 靠 的 推断 。 除 极 
少数 个 别 例子 外 ,这 个 推断 也 可 按照 Bernstein 的 理论 来 解释 ,正如 Thomsen, Schiff, 
Snyder,Furuhata 和 Wiener 通过 大 量 研 究 指 出 ,经 验证 同样 证 实 了 这 个 推断 ,因而 这 个 
新 理论 目前 已 几乎 被 普遍 采纳 。 

一 旦 受到 法 庭 的 重视 ,A 和 B 的 显 性 法 律 就 得 到 确定 。 这 样 , 在 所 有 那些 案件 中 , 当 
小 孩 属 于 人 或 B 型 血 , 而 母亲 和 主张 是 自己 孩子 的 父亲 又 都 不 是 这 种 血型 ,就 能 否决 父 
亲 一 方 。 这 种 测验 在 一 些 国 家 ,尤其 在 德国 0 和 奥地利 ,还 有 斯 堪 的 那 维 亚 用 得 相当 多 。 
在 去 年 出 现 的 一 份 调查 报告 ,Schiff 报道 了 约 5 000 例 法 医 研 究 , 其 中 父亲 一 方 被 否决 的 
案件 在 8% 以 上 ,这 期 间 计 算 有 可 能 被 否决 的 案件 ,其 比例 约 为 15 一 100。 在 赞成 这 种 方 
法 方面 ,可 以 提 到 它 也 是 一 种 手段 使 一 些 父 亲 能 认 出 他 们 的 私生子 。 

说 明 父 系 诊断 如 何 进 一 步 发 展 , 这 或 许 是 有 兴趣 的 。Lansteiner 和 Levine 研究 了 上 
述 两 种 血型 特性 的 传递 ,这些 特性 可 用 免疫 血清 探查 出 来 ,并 用 字母 M 和 N 代表 它们 。 
根据 这 些 初步 结果 ,最 可 能 的 设想 是 这 些 性 状 的 出 现 ,是 由 于 有 一 对 彼此 都 不 是 显 性 的 
基因 ,所 以 当 两 个 基因 都 存在 时 ,就 产生 一 混合 型 。 然 后 把 出 现 的 3 种 表 型 M 十 NN 十 、 
M 十 N 一 和 M 一 N 十 ,实际 上 解释 成 第 三 种 为 杂 合 形式 ,而 第 一 和 第 二 种 都 是 纯 合 形式 。 
因此 ,能 直接 把 这 种 杂 合 形式 看 做 是 一 种 特殊 的 表现 型 。 这 种 假说 的 结果 见 下 列 图 解 : 


结婚 预期 的 后 代 
M+N+ M+N— 

M-+-N+XM+N+ 50 25 
M+ 十 N 二 XM 一 NN 十 50 0 
M+ N+ XM+N- 50 50 0 
M+N—XM—N+ 100 0 0 
M+N—XM+N— 0 100 0 
M—N4XM-N4 


我 们 自己 的 观察 有 几 个 同 这 些 规律 不 符 的 例外 ,这 妨碍 我 们 最 终 接 受 这 个 假说 ,但 
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这 种 偏差 可 能 由 于 私生子 或 测定 血型 不 是 那么 简单 ,这 些 在 实验 方法 上 不 完备 造成 的 结 
果 ,而 事实 上 Schiff 在 最 近 发 明 的 遗传 和 群体 统计 方面 的 观察 ,经 发 现 同 预期 情况 完全 
符合 一 致 。Wiener 未 发 表 新 的 结果 也 很 好 。 

如 果 这 个 假设 进一步 证 明 是 正确 的 话 ,排除 父亲 的 可 能 性 必 将 提高 约 一 倍 , 即 3 个 
案件 中 有 一 个 案件 可 以 作出 判决 。 然 而 ,即使 根据 已 有 的 资料 ,要 作出 判断 还 带 有 很 大 
程度 的 概率 。 如 果 将 来 的 经 验 能 证 实 这 些 人 们 还 怀疑 的 法 则 是 正确 的 话 , 那 么 使 用 A 型 
和 B 型 的 亚 型 有 可 能 进一步 发 展 。 

在 医学 实践 方面 , 较 之 上 述 课题 更 重要 的 是 把 血型 反应 用 在 输血 上 。 细 述 输血 的 颇 
饶 兴 趣 的 历史 显得 太 长 了 。 它 要 追溯 到 几 个 世纪 以 前 , 即 哈 维 CHarvey) 发 现 血循环 的 时 
期 。 在 此 之 前 早 对 进行 输血 的 可 能 性 进行 过 争论 ,但 是 在 哈 维 的 伟大 发 现 启示 下 进行 的 
第 一 次 成 功 的 输血 ,是 1666 年 Lower 在 英国 用 狗 实 现 的 ,次 年 Denys 在 法 国 ,Lower 和 
King 在 英国 首次 进行 了 把 动物 血 输 给 人 。 以 后 致力 于 发 明 特 殊 的 器 械 , 而 经 验证 明 不 需 
要 从 血管 到 血管 输血 ,但 只 能 用 去 纤维 蛋白 的 血液 (Bischoff，1835 年 )。 在 19 世纪 上 半 
叶 可 能 是 Blundell 第 一 次 进行 了 人 的 输血 。 

我 可 以 列举 引 自 Snyner 的 两 种 评论 ,用 以 说 明 对 输血 前 景 的 估价 是 如 此 的 不 同 。 
在 皇家 协会 的 一 段 往事 中 ,Sprat(1607) 说 :“ 由 此 引起 了 新 的 实验 ,而 主要 是 输血 实验 , 它 
很 可 能 以 取得 卓越 的 成 就 而 告终 .” 还 是 皇家 学 会 的 一 段 往事 ,我 们 发 现 Thompson 
(1812) 的 一 段 话 :“ 早 就 知道 想 从 这 个 实 三 得 到 预期 的 好 处 是 幻想 而 已 ,尽管 对 这 个 问 
题 作 出 了 巨大 的 努力 和 活 牙 的 讨论 , 却 没 有 达到 把 这 个 方法 引入 到 常规 的 医学 实践 ,这 
因为 纵然 它 在 手术 时 非常 有 用 ,但 有 时 造成 严重 的 症状 ,甚至 导致 病人 死亡 而 终于 放弃 
了 这 个 念头 。 

有 关 动 物 血 液 的 注射 ,Landois 的 观察 是 解答 为 什么 发 生 这 种 灾难 的 前 提 ,直到 1875 
年 他 发 现 了 凝集 和 溶血 作用 现象 , 当 血 液 同一 个 外 来 种 的 血清 接触 时 ,这 种 现象 是 经 常 
发 生 的 。 然 而 ,为 什么 把 人 血 带 入 循环 也 有 人 危险 性 ,这 仍然 是 一 个 未 解 之 谜 ,因为 很 明 
T ,就 相同 物种 的 细胞 来 说 ,血清 或 血浆 是 一 种 惰性 介质 ,在 组 织 学 观察 中 使 用 这 类 血浆 
这 一 事实 增加 了 这 种 信念 。 

血液 个 别 差 异 和 血型 的 发 现 , 使 这 个 问题 很 简单 地 解决 了 。 动 物 实验 以 及 特别 是 在 
血型 测定 错误 情况 下 更 多 的 临床 试验 ,肯定 了 这 种 关系 , 且 毫 无 疑问 ,把 能 凝集 的 人 血 作 
输血 ,通常 伴随 着 有 害 的 结果 。 但 是 ,输血 休克 的 病理 发 生还 没有 得 到 充分 的 解释 。 

Ottenberg 是 第 一 个 考虑 到 在 输血 时 有 凝集 素 反 应 ,但 只 有 在 爆发 伟大 战争 的 期 间 ， 
给 体 血 清 选择 的 输血 方法 才 被 广泛 采纳 ,从 此 这 个 方法 就 成 为 常用 的 手术 。 

对 血型 测定 错误 的 起 源 , 通 过 直接 比较 受 体 和 给 体 的 血液 可 加 以 控制 ,对 于 开始 输 
血 时 , 先 注 射 少量 血液 等 预防 措施 谈 得 太 详 细 就 离 题 了 。 必 须 提 到 一 点 , 即 不 是 绝对 需 
要 用 同一 种 血型 ,例如 O 型 血 ( 参 见 Otterberg) 受 体 血 清 对 它 的 细胞 不 发 生 影 响 , 因 而 也 
能 使 用 。 然 而 ,在 这 种 情况 下 ,必须 小 心 排除 血清 具 高 含量 凝集 素 的 给 体 , 因 为 高 含量 凝 
集 素 有 危险 性 ,特别 对 高 度 贫 血 和 体 弱 的 患者 更 是 如 此 。 使 用 这 种 属于 O AU B5 prit 
能 给 体 ” 的 血液 或 任 一 种 外 来 血型 的 无 凝集 能 力 的 血液 ,对 防止 意外 事故 和 稀有 血型 的 
给 体 , 都 有 巨大 的 价值 。 
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最 明显 需要 输血 的 是 急性 或 慢性 贫血 ,如 伤口 出 血 或 肺 出 血 .产科 接生 情况 下 出 血 、 
胃 溃 疡 和 十 二 指 肠 省 疡 。 在 出 血 情 况 下 输血 通常 意味 着 对 病人 生命 的 抢救 ,其 效果 当然 
首先 要 归结 于 血液 的 替换 ,这 方面 有 一 个 重要 的 因素 , 即 被 转移 的 红细胞 在 循环 中 保持 
它们 功能 上 的 能 力 可 达 数 周 之 久 。 另 一 个 重要 的 效果 是 由 于 提高 可 凝集 能 力 和 也 可 能 
刺激 血液 在 骨 骨 中 的 再 生 而 产生 的 止血 作用 ,这 一 点 根据 组 织 学 血液 图 变化 已 得 到 肯定 。 
然而 ,对 恶性 贫血 广泛 使 用 的 输血 治疗 , 因 发 明 肝 胜 治 疗 现 已 使 前 者 几乎 成 为 多 余 的 了 。 

另 一 个 使 用 输血 的 广阔 场所 是 重伤 和 手术 引起 的 休克 ,并 认为 在 这 些 病例 中 输血 的 
效果 比 注射 等 渗 溶 液 如 含有 普通 盐 溶 液 的 阿拉 伯 树 胶 更 有 效 , 阿 拉 伯 树胶 是 由 Bayliss 
在 战争 期 间 推荐 的 。 根 据 这 一 点 ,经 常 在 大 手术 后 进行 输血 ,并 卓有成效 。 输血 的 自 的 
不 仅仅 是 替换 血液 ,也 当做 一 刺激 剂 来 使 用 。 美 国 的 外 科 医 师 也 推荐 对 体 弱 病 人 在 大 手 
术 前 施行 输血 。 

对 血 友 病 、 血 小 板 减少 性 紫 半 和 一 定 程 度 上 对 粒 细 胞 缺乏 症 .一 氧化 碳 中 毒 和 烧伤 ,也 
都 得 到 了 和 良好 的 结果 ,而 对 败血症 等 一 批 其 他 疾病 , 曾 试用 过 输血 治疗 ,结果 大 可 怀疑 。 

我 在 巴黎 微生物 学 会 议 上 的 一 次 报告 中 所 引用 的 一 些 情 景 , 可 提供 有 关 使 用 输血 的 
频率 和 使 用 这 一 方法 达到 的 相对 安全 性 的 资料 ,虽然 必须 记 住 这 种 成 功 部 分 地 要 归功 于 
外 科 方 法 的 巨大 的 进展 。 统 计 学 上 有 小 的 变动 ,这 因为 同 别人 相反 ,有 几 位 作者 仍 报道 
个 别 失败 的 例子 。 鉴 于 这 种 差别 很 可 能 同 输血 的 技术 有 关 , 我 想 , 我 的 判断 是 根据 赞同 
意见 的 报告 占 大 量 病 例 而 作出 的 ,在 这 一 点 上 我 是 公正 的 。 

输血 数目 大 得 惊人 ,似乎 使 用 这 种 技术 太 快 了 。 根 据 医 学 科学 院 Corwin 博士 向 我 
善意 提供 的 统计 资料 ,1929 年 在 纽约 作 了 数 万 次 输血 。 最 新 发 表 的 纽约 Bellevue 医院 
Tiber 的 通讯 ,报道 了 截至 1929 年 7 月 的 3 年 半期 间 , 进 行 了 1467 例 输血 。 其 中 有 两 例 
死亡 。 一 例 因 不 正确 的 血型 测定 , 另 一 例 ( 也 能 避免 的 ) 是 用 一 种 所 谓 “ 万 能 给 体 ”"O 〇 型 血 
给 一 个 处 于 虚弱 状态 下 的 A 型 婴孩 输血 。Pemberton Æ Mayo 临床 教授 班 的 一 次 报告 
中 , 提 到 1036 例 中 有 3 例 不 幸 致死 是 由 于 血型 测定 错误 造成 的 。 在 Kiel, Beck 博士 告诉 
我 , 约 在 5 年 期 间 进 行 了 2 300 例 输血 ,没有 一 次 致死 的 医疗 事故 。 约 有 2% 一 3% 的 病人 
感到 轻微 的 后 效应 ,如题 拌和 发 热 。Beck 报道 的 一 个 值得 注意 的 病例 是 有 一 个 患 有 恶性 
贫血 症 的 病人 ,在 3 年 半 内 给 他 输血 87 次 而 无 任何 严重 症状 。 

虽然 输血 结果 和 良好 ,但 正如 我 已 经 说 过 , 仍 有 报道 个 别 严重 的 、 甚 至 死亡 的 医疗 事故 
( 它 或 许 不 是 由 技术 错误 所 造成 ) 和 经 常 发 生 的 小 干扰 。 不 可 能 是 一 种 非典 型 的 同 种 凝 
集 素 所 表示 的 血液 益 异 为 发 生 这 种 情况 的 一 个 重要 因素 ,因为 如 果 是 这 样 的 话 ,它们 是 
很 容易 避免 发 生 的 。 曾 经 设想 过 ,但 还 没有 充分 肯定 ,是 否 强烈 的 假 凝集 作用 是 渗入 受 
体 血 浆 的 一 种 有 害 效 应 。 所 观察 到 的 一 些 干扰 可 能 是 对 注入 血液 中 存在 的 营养 物质 过 
敏 所 致 ,而 另 一 些 则 由 于 过 早 输血 而 形成 抗体 作用 的 结果 。 另 一 个 尚未 得 到 充分 研究 的 问 
题 为 是 否 因 为 各 个 蛋白 质 之 间 存 在 着 差异 ,而 真 车 如 此 , 则 是 否 这 些 差 异 可 导致 抗体 形成 。 

总 之 ,输血 的 结果 已 经 令 人 十 分 满意 ,而 我 们 有 理由 希望 ,通过 对 具有 不 理想 后 效应 
的 病例 做 彻底 的 研究 ,将 有 助 于 我 们 估价 所 推测 原因 的 意义 和 (或 ) 可 揭示 一 些 未 知 的 原 
因 ,而 将 最 终 从 本 质 上 消除 输血 时 仍然 碰 到 的 这 种 小 的 危险 性 。 

除了 解决 这 个 实际 问题 外 ,我 们 所 谈 到 的 这 个 课题 也 可 以 通过 以 下 方面 得 到 发 展 : 


98 etel Works of Grnelios* 


RO 人 类 血液 的 个 别 差异 GB 


从 总 的 方面 研究 个 别 血清 差异 的 生物 学 问题 ,特别 是 通过 进一步 改良 测定 人 血 更 细微 的 
个 别 差 异 的 技术 ,以 及 继续 进行 人 和 动物 血清 学 方面 的 血液 差异 的 遗传 分 析 。 从 已 经 作 
过 的 工作 结果 来 看 ,人 的 染色 体 对 中 ,除了 性 染色 体外 ,至 少 有 两 对 具有 一 种 特别 的 特性 
(也 参见 F. Bernstein). 
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玉米 细胞 学 和 遗传 学 交换 的 关系 


Ait e AACH. B. Creighton)? 
Bede e X X46 X (B. McClintock) 9 
(1931 年 ) 


交换 的 遗传 学 研究 要 求 在 同一 个 连锁 群 中 两 个 等 位 因子 处 于 杂 合 状态 。 分 析 在 两 
个 点 上 形态 上 可 了 予 区 别 的 同 源 或 部 分 同 源 染 色 体 的 行为 ,将 得 到 细胞 学 交换 的 证 据 。 本 
文昌 的 为 证 明细 胞 学 交换 是 随同 遗传 学 交换 而 发 生 的 。 

某 些 玉米 系 的 第 二 个 最 小 的 染色 体 ( 第 九 染 色 体 ), 在 其 短 辟 的 末端 有 一 个 明显 的 
结 。 染 色 结 在 以 后 各 代 中 的 分 布 同 一 个 基因 的 情况 相似 。 如 果 把 一 株 第 二 个 最 小 染色 
体 的 两 端 都 有 染色 结 的 植株 ,同一 个 两 端 没 有 染色 结 的 植株 杂交 ,细胞 学 观察 表明 ,在 它 
们 产生 的 子 一 代 个 体 中 , 同 源 染色 体 对 中 只 有 一 个 成 员 有 染色 结 。 当 把 这 种 个 体 同 一 个 
两 个 染色 体 成 员 都 没有 染色 结 的 植株 作 回 交 , 后 代 中 有 一 半 在 染色 结 中 是 杂 合 的 ;有 一 
半 完 全 没有 染色 结 。 因 此 ,染色 结 是 该 染色 体 的 一 个 连续 的 特征 。 当 染色 结 出 现在 一 个 


© REH H. B. Creighton, B. McClintock. A correlation of cytological and genetical crossing-over in zea 
mays. Proceedings of the National Academy of Science, 1931, 7: 492-497. 

@ MBs + qt Harriet Baldwin Creighton, 1909—2004) ,美国 植物 学 家 和 遗传 学 家 。 她 在 康 奈 尔 大 学 读 
博士 期 间 与 巴巴 拉 … 麦克 林 托 克 一 起 在 玉米 中 发 现 了 基因 在 染色 体 上 的 转移 现象 。 

© FLEE + 麦克 林 托 克 (Barbara McClintock, 1902—1992) ,美国 杰出 的 细胞 坦 传 学 家 。20 世纪 30 年 代 她 在 
玉米 中 发 现 了 基因 在 染色 体 上 的 转移 现象 。 麦 克 林 托 克 因 她 在 转 座 基 因 方 面 的 杰出 贡献 被 授予 1983 年 诺 贝尔 生理 
学 或 医学 奖 。 
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染色 体 而 不 出 现在 其 同 源 染 色 体 时 ,就 明显 地 使 该 染色 体 成 为 异型 的 。 

早先 报道 过 , 某 些 玉 米 系 在 第 八 染 色 体 和 第 九 染 色 体 之 间 会 发 生 互 换 。 互 换 片 大 小 
相等 ;第 九 染 色 体 的 长 臂 相对 地 增长 ,而 第 八 染 色 体 的 长 辟 则 相应 地 缩短 。 如 一 个 具有 
这 两 个 互 换 的 染色 体 的 配子 同一 个 具有 正常 染色 体 组 的 配子 交配 , 它 所 产生 的 个 体 的 减 
数 分 裂 , 其 特点 为 同 源 部 分 并 排 地 联 会 。 因 此 ,这 就 有 可 能 在 染色 结 和 互 换 点 之 间 发 生 
交换 。 

过 去 的 报道 也 指出 ,这 样 的 个 体 ,只 有 具有 两 个 正常 染色 体 (N、nm) 或 两 个 互 换 染 色 体 
GD 的 配子 , 即 这 一 种 或 另 一 种 排列 都 是 完全 的 染色 体 组 的 配子 , 才 是 有 功能 的 。 所 以 
有 功能 的 配子 或 具有 较 短 的 正常 的 有 结 的 染色 体 (n) ,或 具有 较 长 的 互 换 的 有 结 的 染色 
ACD. 。 因 而 , 当 把 这 种 植株 同一 个 具有 正常 染色 体 的 植株 进行 杂交 ,而 所 得 个 体 的 减 数 
分 型 前 期 出 现 10 个 二 价 染色 体 ,就 表明 前 者 有 功能 的 配子 具有 正常 的 染色 体 。 如 男 一 
些 子 一 代 个 体 , 在 减 数 分 列 晚 前 期 出 现 8 个 二 价 染色 体 ,加 之 4 个 染色 体形 成 的 一 个 环 ， 
则 说 明 另 一 种 有 功能 的 配子 具有 互 换 的 染色 体 。 

如 把 一 第 九 染色 体 为 正常 ,无 结 的 配子 同一 个 互 换 的 具 
染色 结 的 配子 交配 ,显然 ,由 此 产生 的 个 体 在 减 数 分 裂 前 期 ， 
这 两 个 沿 着 其 同 源 部 分 联 会 的 染色 体 , 在 它们 的 两 端 是 明显 
不 同 的 。 如 果 不 发 生 交换 ,这 种 个 体形 成 的 配子 将 具有 或 有 
染色 结 的 交换 过 的 染色 体 ( 见 图 1,a) ,或 是 无 染色 结 的 正常 
染色 体 ( 见 图 1,d) 。 由 于 交换 会 形成 含有 带 染 色 结 的 正常 染 
色 体 ( 见 图 1,c) ,或 无 染色 结 的 交换 过 的 染色 体 ( 见 图 1,b) 。 
如 把 这 种 个 体 同 具有 两 个 无 染色 结 的 正常 染色 体 的 植株 杂 
交 , 所 产生 的 个 体 将 有 4 种 。 无 交换 的 配子 产生 的 个 体 有 两 
种 :@ 在 减 数 分 裂 前 期 为 10 个 二 价 染 色 体 ,第 九 染色 体 无 染 
色 结 ,说 明 带 有 d 型 染色 体 的 配子 是 有 功能 的 ;@ 4 个 染色 
体形 成 一 个 环 , 带 有 一 单个 的 明显 的 染色 结 , 说 明 带 有 A 型 
染色 体 的 配子 是 有 功能 的 。 交 换 类 型 的 个 体 有 以 下 两 种 : ho 
QD 10 4-— 4H HA OP A 8 JUR 5 HE 1 OR S j^ eo 
8:0) 4 个 染色 体 连 成 一 个 环 ,无 染色 纽 ,说 明 c 和 b 交换 配 上 图 :研究 交换 的 染色 体 图 解 ; 
子 都 是 有 功能 的 ,这 种 杂交 的 结果 见 表 1 中 的 337 Re EPE 下 图 :在 一 个 具有 上 述 构造 的 
地 ,如 果 这 种 植株 同一 种 在 第 九 染 色 体 的 两 端 都 有 染色 结 的 植株 的 配子 中 发 现 的 染 
正常 植株 杂交 ,并 发 生 交换 ,它们 产生 的 个 体 就 有 4 种- 代 ， PX es TUER 
表 非 交换 类 型 的 有 两 种 植株 ;@ REGES S PEG IEA Te o REA, 
换 过 的 染色 体 ;@ 染色 结 是 杂 合 的 并 具有 两 个 正常 染色 体 。。, 带 染色 站 的 正常 娄 色 体 ， 

在 染色 结 和 互 换 染 色 体 之 间 进 行 交换 而 产生 的 有 功能 的 配 d, 无 染色 结 的 正常 内 色 体 ， 

子 , 产 生 以 下 两 种 个 体 :@ 染色 结 是 杂 合 的 并 具有 互 换 染 色 a 和 d 为 非 交换 类 型 ;jb 和 上 为 
HQ) 染色 结 是 纯 合 的 并 具有 两 个 正常 染色 体 。 这 类 杂交 交换 型 。 

结果 见 表 1 As 和 340 系 。 尽 管 数据 少 , 但 它们 是 一 致 的 。 从 这 些 数据 测 出 的 染色 结 和 
互 换 染 色 体 之 间 的 交换 量 大 约 为 39%。 
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有 染色 结 的 互 换 染色 体 


和 有 染色 结 的 正常 染色 体 As 和 340 系 植株 


具有 两 个 正常 染色 休 的 植株 具有 一 个 互 换 染 色 体 的 植株 


前 一 篇 文章 指出 , 具 染 色 结 的 染色 体 携 有 带 色 糊 粉 (C)、 皱 缩 胚乳 (sh) 和 蜡 质 胚乳 
Cwx) 的 基因 。 此 外 ,看 到 以 互 换 点 为 起 点 ,这 些 基因 的 次 序 为 wx-sh-C。 还 有 ,有 可 能 所 
有 这 些 基因 都 位 于 具 染 色 结 的 染色 体 的 短 辟 上 。 因 此 ,可 以 指望 染色 结 和 这 些 基 因 之 间 
为 一 连锁 。 

一 个 具有 正常 染色 体 组 的 植株 ,其 第 九 染 色 体 有 一 个 染色 结 并 携 有 C 和 wx 基因 。 
它 的 同 源 染 色 体 无 染色 结 并 携 有 c 和 Wx 基因 。 非 交换 型 配子 应 具有 一 带 染 色 结 的 C- 
wx 染色 体 , 或 一 无 染色 结 的 c-Wx 染色 体 。 在 第 1 区 (染色 结 和 C 之 间 ) 的 交换 得 到 无 染 
色 结 C-wx 的 染色 体 和 有 染色 结 的 c-Wx 染色 体 。 在 第 2 区 (C 和 wx 之 间 ) 交 换 则 得 到 
带 染色 结 的 C-Wx 染色 体 和 无 染色 结 的 c-wx 的 染色 体 。 这 种 植株 同一 无 染色 结 的 c-wx 
型 植株 的 杂交 结果 见 表 2。 在 相互 干扰 的 基础 上 ,可 以 预期 , 当 C 和 wx 之 间 发 生 交 换 
时 ,染色 结 和 C 会 仍然 在 一 起 ;因此 ,从 有 色 淀 粉 (C-Wx) 子 粒 长 成 的 个 体 应 具有 染色 结 ， 
而 从 五 色 、. 蜡 质 (c-wx) 子 粒 长 成 的 个 体 则 应 当 不 带 染 色 结 。 虽 然 数据 不 多 , 却 令 人 信服 。 
显然 在 染色 结 和 C 之 间 有 着 一 种 非常 密切 的 联系 。 
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为 了 取得 细胞 学 和 遗传 学 交换 之 间 的 相关 性 ,必须 有 一 种 植株 , 它 在 染色 结 , 基 因 c 
和 wx 以 及 互 换 方面 是 异型 的 。338 号 植株 (17) 一 个 染色 体 有 染色 结 , 基 因 C 和 wx 以 及 
第 八 染 色 体 的 互 换 片 。 另 一 个 染色 体 是 正常 的 无 染色 结 并 具有 c 和 Wx 基因 。 把 这 个 植 
株 同 另 一 个 植株 杂交 ,该 植株 具有 两 个 正常 的 但 分 别 带 有 c-Wx 和 c-wx 基因 的 无 染色 结 
的 染色 体 。 这 一 杂交 图 解 如 下 : 


c Wx c Wx 


C Wx c wx 


杂交 的 结果 见 表 3。 在 这 种 情况 下 所 有 带 色 的 子粒 都 长 成 有 染色 结 的 个 体 , 而 全 部 
无 色 子 粒 则 长 成 无 染色 结 的 个 体 。 
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染色 结 -C-wx- 互 换 、 无 染色 纽 -c-Wx- 正 党 


表 3 无 染色 结 -cWx- 正 常 “ 无 染色 纽 -<c<wx- 正 常 


F R cwx 子粒 
1 无 互 换 
2 无 Hd 

第 上 级 C-Wx 子粒 花粉 
1 有 正常 WxWx 
2 有 TER te eee 
a |  3- 正常 WxWx 
5 有 正常 i. 
6 4 —— 0| —— ov 00d] Ee 
7 有 正常 be eee 
8 有 正常 | 000 0fMM 

PNA -Wx 子粒 
1 无 正常 Wxwx 
2 无 正常 Wxwx 
3 无 互 换 Wxwx 
4 X 正常 Wxwx 
5 X 互 换 WxWx 
6 无 正常 WxWx 
7 X 互 换 Wxwx 
8 无 AR WxWx 
9 X 正常 WxWx 
10 无 正常 WxWx 
11 无 正常 Wxwx 
12 无 正常 Wxwx 
13 无 正常 WxWx 
14 x 正常 WxWx 
15 X 正常 Wx— 


染色 结 和 互 换 点 之 间 的 交换 量 为 39%% 左 右 ( 见 表 1),c 和 互 换 点 之 间 约 为 33%% ,wx 
和 互 换 点 之 间 则 为 13%% 。 记 住 这 些 资 料 , 就 能 对 表 3 所 得 的 数据 进行 分 析 。 由 于 果穗 上 
只 结 少数 子粒 ,数据 必然 很 少 。 第 工 级 的 3 个 个 体 显 然 是 非 交 换 类 型 。 第 了 级 的 个 体 是 
第 2 区 即 c 和 wx 之 间 交 换 产 生 的 。 在 这 种 情况 下 第 2 区 的 交换 决 不 同 第 1 区 (染色 结 
和 C 之 间 ) 或 第 3 区 (wx 和 互 换 点 之 间 ) 的 交换 一 起 发 生 。 第 了 级 的 全 部 个 体 都 具有 正 
常 的 染色 体 。 遗 憾 的 是 ,经 检验 有 染色 结 的 6 个 个 体 中 只 有 一 个 得 到 了 花粉 。 这 一 个 个 
体 显 然 可 猜想 到 它 是 通过 第 2 区 的 交换 所 产生 的 配子 长 成 的 。 第 六 级 更 难以 分 析 。 第 
6,9,10,13 和 14 号 是 正常 和 带 有 WxWx 基因 的 植株 ,因而 它们 代表 非 交 换 类 型 。 在 正 
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常 .、Wxwx 级 中 预期 非 交 换 类 型 数目 相等 。 第 1.2.4.11 和 12 号 植株 或 许 是 这 种 类 型 。 
通过 一 个 c<Wx 配 子 同 一 个 在 第 2 和 第 3 区 上 双 交 换 所 产生 的 配子 结合 ,而 得 到 这 种 类 
型 是 可 能 的 ,但 却 未 必 能 发 生 。 第 5 和 第 8 株 是 第 3 区 上 发 生 的 单 交 换 , 而 第 3 和 第 7 株 
则 或 许 代表 第 2 区 或 第 3 区 的 单 交换 型 。 

上 述 证 据说 明 ,发 生 着 细胞 学 交换 ,而且 它 是 随同 遗传 学 交换 的 预期 类 型 一 起 发 生 的 。 


结论 已 经 证 明 在 两 个 区 上 异型 的 配对 染色 体 , 在 交换 染色 体 部 分 的 同时 ,交换 位 
于 这 些 区 的 基因 。 
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一 种 研究 染色 体重 排 和 绘制 
染色 体 图 的 新 方法 


西 奥 菲 勒 斯 。 喷 特 (T. S. Painter)9 
(1933 年 ) 


人 们 早 就 知道 ,许多 双 翅 目 幼虫 的 有 功能 的 唾 腺 ,其 染色 体 为 一 伸 长 和 有 环 的 结构 。 
去 年 ,作者 主要 用 醋酸 洋红 法 对 果 蝇 (Drosobphila melanogaster ) 幼 虫 的 唾 腺 染色 体 进行 
了 研究 。 根 据 这 一 研究 ,得 出 如 下 结论 : 

(1) 每 一 个 染色 体 有 其 明确 而 稳定 的 形态 特性 ,并 由 节 段 组 成 ,每 一 个 节 段 的 特有 模 
式 是 染色 质 线 或 较 宽 的 带 盘 绕 在 非 染 色 质 基质 的 外 面 。 因 此 ,相同 的 染色 体 或 特定 的 部 
分 ,在 一 个 个 体 的 细胞 内 ,或 一 个 物种 的 不 同 个 体 中 ,都 容易 被 识别 出 来 。 如 由 于 某 种 形 
式 的 离 位 ( 易 位 、 倒 位 等 ) ,一 个 或 更 多 的 节 段 的 位 置 发 生 了 变迁 ,能 测定 出 断裂 确切 的 形 
态 学 上 的 点 (或 几 个 点 ) ,并 能 在 它们 新 的 位 置 上 鉴定 出 这 种 节 段 。 这 一 发 现 首次 使 我 们 
持 有 一 种 和 染色体 分 析 的 定性 方法 ,并 只 要 通过 研究 可 知 遗 传 性 状 的 染色 体重 排 ,从 而 知 
道 任何 一 个 成 分 正常 的 形态 学 ,我 们 就 能 得 出 基因 位 点 的 形态 学 位 置 , 并 能 作出 比 馆 今 
为 止 更 为 大 大 精确 的 染色 体 图 。 


O REH T. S. Painter. A new method for the study of chromosome rearrangements and the plotting of 
chromosome maps. Science, 1933, 78: 585-586. 

Q WARJE - WFC Theophilus Shickel Painter, 1889—1969) ,美国 动物 遗传 学 家 。 他 首先 从 染色 体 ( 果 蝇 唾 
液 腺 的 ) 中 鉴定 出 了 基因 ;他 开创 了 染色 体重 排 和 作 图 的 研究 ,为 动物 遗传 学 作出 了 重要 贡献 ， 
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(25 在 老龄 幼虫 , 同 源 染 色 体 进行 体 细胞 染色 体 联 会 。 这 种 联合 绝 不 是 一 种 简单 的 
并 列 , 因 为 染色 体 成 分 以 最 确切 的 方式 线 对 线 地 配对 ;并 形成 一 明显 清楚 的 结构 。 如 果 
同 源 染 色 体 之 一 有 一 段位 置 颠倒 ,我们 就 得 到 像 在 减 数 分 裂 中 预期 的 典型 的 倒 位 图 像 。 
如 果 同 源 染 色 体 之 一 在 一 些 点 上 发 生 缺 失 , 则 除 缺 失 点 上 正常 成 分 常常 被 扣 住 外 ,两 个 
配偶 对 进行 联合 。 这 样 我 们 就 很 容易 精确 地 决定 一 个 染色 体 缺 少 了 多 少 。 在 唾液 腺 中 
使 同 源 染 色 体 联合 起 来 与 减 数 分 裂 的 情况 相同 ,这 一 点 是 可 能 的 ,而 就 我 们 所 知 , 这 些 特 
别 的 染色 体 从 不 分 裂 ,我 们 至 少 能 研究 在 联 会 时 畸形 染色 体 是 如 何 联合 的 ,这 一 事实 对 
遗传 学 家 有 巨大 的 价值 。 

(3) 在 唾液 腺 中 ,V 形 常 染色 体 的 两 臂 看 来 是 在 它们 之 间 无 明显 联系 的 独立 成 分 。 
其 结果 是 在 体 细胞 染色 体 联 会 后 ,我们 发 现 核 里 面 有 6 个 成 员 ,而 不 是 单 倍 体 数 。 

(4). X 染色 体 的 惰性 区 域 ,看 来 不 像 这 个 成 分 的 有 机 部 分 , 它 也 不 像 核 里 任何 别 的 已 
者 清楚 的 形式 。 同 样 地 ,YX 染色体 经 鉴定 为 一 短片 的 这 个 唯一 的 部 分 , 它 在 形态 学 上 同 
X 染色 体 右 方 末 端 节 段 的 那 一 部 分 是 同 源 的 。X 染色 体 的 这 一 部 分 ( 见 图 1) 携 带 着 成 串 
的 正常 等 位 基因 。X 和 YY 染色体 的 惰性 物质 ,在 个 体 发 育 中 都 通过 减少 或 一 些 相似 的 过 
程 而 消失 掉 , 或 者 这 种 物质 以 某 些 同 该 染色 体 无 明显 联系 的 尚未 认 出 的 形式 ,存在 于 唾 
液 腺 核 中 。 情 性 面积 约 占 卵 原 细胞 中 期 染色 体 体积 的 3/8。 
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图 1 是 通过 把 各 区 照相 清晰 的 草图 连 起 来 绘 出 的 X 染色 体 图 。 省 去 其 细节 部 分 。 
图 1 上 方 为 长 度 同 X 染色 体 相同 的 交换 图 。 基 因 定 位 位 点 的 符号 在 线 上 一 起 表示 它们 
近似 的 形态 学 位 置 。X 染色 体 上 所 表示 的 断裂 点 ,其 断裂 名 称 列 在 下 方 。 这 样 , 缺 失 14 
(在 左 方 ) 使 X 染色 体 在 盾 片 和 宽度 的 位 点 之 间断 开 。 图 中 可 见 断 型 的 形态 学 上 的 点 , 当 
然 , 盾 片 必 定 在 断 点 的 左 方 ,宽度 在 右 方 。 以 相似 的 方法 已 测 出 其 他 基因 位 点 的 位 置 。 
遗传 学 家 将 有 兴趣 注意 到 图 中 表示 的 CIB 和 人 49 倒 位 的 形态 学 (和 遗传 学 ) 限 制 , 并 且 
细胞 学 和 交换 图 之 间 完 全 相符 。 

作者 有 两 篇 论文 正在 付 印 , 一 篇 涉及 唾液 腺 染色 体 的 技术 及 其 总 的 形态 学 性 状 ; 另 
一 篇 为 X 染色 体 的 细节 研究 ,从 中 得 出 此 处 提出 的 X 染色 体 图 。 相 似 的 常 染色 体 研究 已 
进行 了 一 段 时 候 , 一 些 研究 人 员 正 从 事 于 用 这 个 新 的 方法 来 揭示 各 细胞 学 和 遗传 学 
问题 。 
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链 抱 老生 物化 学 反应 的 遗传 控制 


乔治 。 比 德尔 (G. W. Beadle)® 下 .L. 塔 图 姆 (E.L.Tatum) 
(美国 ”斯坦福 大 学 生物 系 ,1941 年 ) 


从 生理 址 传 学 的 观点 来 看 ,一 个 生物 体 的 发 育 和 功能 主要 是 由 一 个 完整 的 生化 反应 
系统 构成 的 ,这 些 生化 反应 以 某 种 方式 受到 某 些 基因 的 控制 。 据 推测 ,这 些 基因 本 身 就 
是 这 个 系统 的 一 部 分 ,它们 或 者 是 以 酶 的 方式 直接 起 作用 ,或 者 是 决定 着 酶 的 特异 性 ,从 
而 控制 或 调节 这 个 系统 中 的 特异 反应 ”1 。 这 种 推测 看 来 是 可 靠 的 。 这 个 系统 中 的 各 个 成 
分 好 像 是 以 复杂 的 方式 互相 起 作用 的 ,单个 基因 各 部 分 的 合成 也 似乎 依赖 于 其 他 基因 的 
作用 ;基因 对 生化 反应 的 控制 ,有 简单 的 一 对 一 的 关系 ,也 有 更 复杂 的 关系 。 在 研究 基因 
作用 时 ,生理 遗传 学 家 总 想 决定 已 知 遗 传 特性 的 生理 和 生化 基础 。 对 植物 花 青 不 色素 、 
酵母 菌 的 蔗糖 发 醇 后 以 及 一 些 其 他 情况 所 的 研究 所 进行 的 探讨 ,事实 上 已 经 证 实 : 很 多 生 
化 反应 是 由 特异 的 基因 、 以 特异 的 方式 控制 的 。 而 且 这 类 研究 趋向 于 支持 酶 的 特异 性 是 
在 基因 水 平 上 控制 的 这 一 假说 。 然 而 ,这 个 方法 有 一 定 的 局 限 性 ,其 中 最 大 的 局 限 性 ， 
可 能 在 于 研究 者 一 般 只 局 限于 研究 非 致 死 性 的 遗传 特性 。 这 些 特性 在 某 种 程度 上 与 非 
主要 的 、 所 谓 末 端 反 应 有 关中 。 对 遗传 学 研究 的 这 些 选 择 ,可 能 与 当时 认为 基因 只 能 控制 
表面 现象 的 看 法 有 关 , 这 种 看 法 现在 已 经 消失 了 。 其 次 还 有 一 些 困 难 , 即 研究 这 个 问题 


© FRAG. W., Beadle, E. L. Tatum. Genetic control of biochemical reactions in Neurospora. Proc, Nat. 
Acad. Sci. USA. 1941, 27(11): 499-506. 

Q 乔治 " 比 德尔 (George Wells Beadle, 1903—1989) ,美国 遗传 学 家 。 他 因 发 现 基 因 在 细胞 生化 反应 中 的 调控 
作用 ,与 E. 世 . 塔 图 姆 、 乔 舒 亚 ， 莱 德 伯 格 共同 获得 1958 年 诺 贝尔 生理 学 或 医学 奖 。 
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的 标准 方法 ,所 选用 的 特性 必须 具有 明显 的 表 型 。 这 样 的 特性 大 都 与 形态 变异 有 关 , 而 
且 与 它们 有 关 的 生化 反应 系统 ,似乎 都 是 相当 复杂 、 很 难 分 析 的 。 

考虑 到 刚才 提 到 的 那些 问题 ,在 研究 发 育 和 代谢 反应 遗传 控制 的 一 般 问 题 时 ,为 了 
阐述 已 知 的 生化 反应 是 否 由 基因 控制 ,以 及 基因 如 何 控制 ,我 们 不 是 去 解决 已 知 遗 传 特 
性 的 化 学 基础 ,而 采用 了 逆转 正常 程序 的 方法 。 子 训 菌 链 孢 性 为 这 种 方法 提供 了 很 多 有 
利之 处 , 它 很 适 于 作 遗 传 学 研究 外。 因此 ,我 们 围绕 着 链 孢 从 制定 了 研究 方案 。 这 个 方案 
是 以 下 述 假定 为 基础 的 , 即 X 射线 处 理 将 诱发 控制 着 已 知 特异 性 化 学 反应 的 那些 基因 发 
生 突 变 。 如 果 菌 体 必须 完成 某 种 化 学 反应 才能 在 一 种 特定 培养 基 中 生存 下 来 ,那么 一 个 
不 能 完成 这 种 反应 的 突变 体 , 在 这 种 培养 基 中 显然 会 死亡 。 但 是 ,如 果 在 这 种 培养 基 中 ， 
加 入 这 个 遗传 阻 断 反应 的 主要 产物 突变 体 就 能 生长 的 话 , 突 变 体 就 能 保存 下 来 ,并 用 于 
研究 。 根 据 这 个 理由 ,我们 打算 选 一 个 适当 的 例子 来 说 明 这 个 实验 程序 。 粗 米 链 孢 链 的 
正常 获 株 能 利用 芯 糖 做 碳 源 ,因此 菌株 能 完成 与 这 种 糖 的 水 解 有 关 的 特异 性 酶 促 控 制 反 
应 。 假 定 这 个 反应 是 受 吐 传 控制 的 ,就 有 可 能 诱发 一 个 基因 突变 ,导致 在 与 原来 同样 条 
件 下 不 再 能 水 解 蔗 糖 。 一 个 携带 这 种 突变 的 菌株 ,在 以 蔗糖 做 唯一 碳 源 的 培养 基 上 不 能 
生长 ,但 在 含有 另外 一 些 可 利用 碳 源 的 培养 基 上 是 可 以 生长 的 。 换 句 话说 ,在 含有 葡萄 
糖 的 培养 基 上 就 可 以 得 到 和 保持 这 样 的 一 个 突变 菌株 ,再 把 它 转移 到 蕊 糖 培养 基 上 , 根 
据 它 不 能 生长 ,就 可 以 知道 它 丧 失 了 利用 蔗糖 的 能 力 。 

在 很 多 代谢 过 程 中 都 建立 起 了 基本 相似 的 程序 。 如 果 我 们 的 推测 是 正确 的 ,那么 合 
成 生长 因子 (维生素 )、 氨 基 酸 和 其 他 必须 物质 的 能 力 , 通 过 基因 突变 也 可 能 丢失 。 从 理 
论 上 讲 , 只 要 缺少 的 物质 可 以 从 培养 基 中 得 到 ,而 且 这 种 物质 能 透 过 细胞 壁 和 原生 质 膜 
的 话 ,任何 一 种 代谢 缺陷 都 是 可 以 "克服 ”的 。 

依据 这 类 实验 的 经 验 , 我 们 曾 设计 了 一 种 程序 ,在 这 种 程序 中 ,X 射线 处 理 过 的 单 孢 
子 培养 物 ,可 以 在 一 种 完全 培养 基 上 生长 起 来 (完全 培养 基 所 含 的 成 分 实际 上 和 有机体 
正常 合成 的 成 分 一 样 多 ) 。 然 后 再 把 它们 转移 到 一 种 无 机 培养 基 上 进行 检验 (无 机 培养 
基 是 一 种 要 求 有 机 体能 完成 它 能 够 完成 的 所 有 必需 的 合成 作用 才能 生长 的 培养 基 )。 实 
际 上 ,完全 培养 基 是 由 洋 菜 无 机 盐 、. 麦 芽 汁 .酵母 浸出 液 和 葡萄 糖 组 成 的 。 无 机 培养 基 
含有 洋 菜 ( 任 意 的 ) .无 机 盐 .生物 素 以 及 一 种 双 糖 脂肪 或 更 复杂 的 碳 源 。 生 物 素 是 一 种 
生长 因子 , 连 野生 型 的 粗糙 链 孢 霉菌 株 也 不 能 合成 它 ” ,使 用 的 生物 素 是 一 种 商品 的 浓缩 
WE ,每 毫升 含 生物 素 100 微克 。 如 果 一 个 菌株 失去 了 合成 任何 一 种 必需 物质 的 能 力 , 若 
这 种 必需 物质 在 完全 培养 基 中 含有 ,而 在 无 机 培养 基 中 没有 ,那么 这 个 菌株 在 前 一 种 培 
养 基 上 人 能够 生长 ,而 在 后 一 种 培养 基 上 则 不 能 生长 , 据 此 可 以 得 知 它 不 能 合成 某 种 物质 。 
然后 再 用 一 系列 的 方法 进一步 测定 该 菌株 不 能 合成 哪 种 物质 或 哪 几 种 物质 。 以 后 的 测 
定 包括 检验 各 突变 菌株 在 含有 下 列 成 分 的 无 机 培养 基 上 的 生长 情况 :@ 加 入 已 知 的 维 生 
KO MAC A BALM sD 用 葡萄 糖 代 替 无 机 培养 基 中 较 复 杂 的 碳 源 。 

从 单个 子 计 孢子 得 到 的 各 个 菌株 是 分 别 从 减 数 分 裂 前 经 X 射线 照射 过 的 粗 烽 链 孢 
TE 0 AF fx i ILE D FRESE PP HEE. ZEAL 2 000 个 这 样 的 菌株 中 ,找到 了 3 个 突 
AER EMITE 76 4e HE ORAE ^E E JE AS TE DP fe FE RE Mae ULP JC BL Ss die E 76 AS BE IE 
K. SR POR OA Hg f BE TRUBS rH 1 BM) AS BE Cr EHE AE XX Bs (吡咯 醇 )。 第 二 个 菌株 
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CA 4 BE BE HO BE ep 4f BD AB IE Cr V, HE AXE B ( 硫 腕 素 ); 进 一 步 的 测定 说 明 , 这 个 菌株 能 
合成 Bi 分 子 的 一 半 , 即 喀 啶 ,但 不 能 合成 它 的 男 一 半 , 即 唆 唑 。 假 如 在 无 机 培养 基 中 单独 
加 入 唑 唑 ,菌株 生长 就 基本 正常 。 第 三 个 菌株 (从 粗 烟 链 孢 坪 中 分 离 到 的 ) 不 能 合成 对 氮 
基 葵 甲酸 。 这 个 突变 菌株 在 添加 对 氨基 葵 甲 酸 的 无 机 培养 基 上 ,生长 完全 正常 。 在 诱发 
引起 代谢 缺陷 的 菌株 中 ,我们 只 对 维生素 B; 缺 陷 菌株 进行 了 遗传 分 析 了 。 硫 胺 素 缺 陷 和 
对 氨基 苯 甲 酸 缺 陷 菌 株 的 详细 情况 ,将 在 以 后 给 予 说 明 。 

定性 的 研究 情况 清楚 地 表明 :维生素 Bi 缺陷 突变 体 , 培 养 在 一 种 含有 合成 维生素 Be 
盐酸 盐 ( 每 25 毫升 中 ,含有 1 微克 或 1 微克 以 上 ) 的 培养 基 中 , 它 的 生长 速度 和 特性 与 培 
养 在 同样 的 .但 不 如 Be 的 培养 基 中 的 正常 菌株 是 很 接近 的 。B 的 浓度 较 低 时 ,生长 速度 
会 减 慢 。 突 变 体 的 生长 对 培养 基 中 维生素 B 定 其 的 依赖 关系 研究 的 初步 结果 总 结 于 表 
1。 其 他 实验 也 得 到 了 基本 相似 的 结果 ,在 数量 上 与 表 1 的 结果 是 大 体 一 致 的 。 很 清楚 ， 
对 培养 条 件 进 行 详细 的 研究 之 后 ,可 以 根据 这 个 突变 体 的 重量 增加 的 速率 ,精确 地 测定 
维生素 Bs 的 含量 。 


Rl 好 食 链 孢 需 的 维生素 Be 缺陷 菌株 


(培养 在 含 无 机 盐 ? 1A BERR ANE AFL 0. 004 微克 生物 素 的 液体 培养 液 中 的 生长 情况 。 
温度 25'C。 生 长 期 ,从 用 分 生 孢 子 接种 起 共 6 XO 


每 25 毫升 培养 基 中 Bs 的 微克 数 菌株 
正常 
维生素 Be 缺陷 型 
维生素 了 缺陷 型 
维生素 Be 缺陷 型 
维生素 Be 缺陷 型 
维生素 Bs 缺陷 型 
维生素 Be 缺陷 型 
维生素 Be 缺陷 型 
维生素 Be 缺陷 型 
维生素 Be 缺陷 型 .4 

(D 在 进行 链 匈 霉 的 研究 工作 中 ,全 都 采用 Fries 命名 的 第 3 e tili o ,其 成 分 如 下 ; 

i RSE S 克 ;NH4NO; 1 3£;KH; PO, 1 35; NaCl 0. 1 35; MgSO, .7H:O 0. 5 克 ;CaCl: 0. 1 35;125 
的 FeCl, 38 3. 10 滴 ; 水 1 升 。 
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向 向 前 扩展 ,这 为 研究 生长 因子 的 定量 效应 提供 了 一 个 简便 的 方法 。 所 用 的 试管 ,内 径 
约 为 13 毫米 ,长 度 约 40 厘米 。 两 头 各 有 长 5 厘米 的 向 上 尹 起 的 部 分 ,大 约 成 45 角 。 向 
管子 中 加 入 约 一 半 的 洋 菜 培养 基 , 把 管子 的 主要 部 分 放 成 水 平 位 置 。 管子 向 上 旋 起 的 两 
头 用 棉 赛 堵 住 。 从 一 头 的 洋 菜 表面 接种 ,每 隔 一 定 的 时 间 记 录 菌 丝 体 前 沿 的 位 置 。 向 前 
扩展 的 菌 丝 体形 成 的 边缘 是 很 好 确定 的 ,不 难 精确 到 1 毫米 以 上 , 菌 丝 体 没 着 这 种 管子 


PR ££ BP ECCE RO 
76.7 


0 
2 
7 
13.7 
5 
1 
1 
4 


D 在 本 文 原 稿 送 去 印刷 时 ,进一步 证 实 了 不 能 合成 辜 啤 和 对 氨基 葵 甲 酸 的 两 种 突变 株 都 是 能 址 传 的 ,它们 与 
正常 菌株 也 只 有 单个 基因 的 差别 。 
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向 前 扩展 与 时 间 成 严格 的 线性 关系 ,而 扩展 速率 与 管子 长 度 无 关 ( 在 1.5 米 以 下 )。 把 管 
子 内 径 减 到 9 毫米 ,或 者 封闭 一 头 , 或 两 头 都 封闭 ,都 不 能 改变 其 速率 。 由 此 看 来 ,好 像 
在 这 种 管子 中 ,气体 的 扩散 不 是 限制 因子 。 

维生素 Be 缺陷 菌株 在 装 有 含 不 同 数量 Be 的 洋 菜 培养 基 的 水 平 管 中 的 生长 结果 见 图 
1 和 图 2。 很 明显 , 菌 丝 体 向 前 扩展 的 速率 是 培养 基 中 维生素 Be 浓度 的 焉 数 0 。 同 时 还 
清楚 看 出 ,突变 体 在 加 了 Be 的 培养 基 上 的 生长 速率 ,和 正常 菌株 培养 在 不 加 Be 的 这 种 培 
养 基 上 的 生长 速率 没有 明显 差异 。 这 些 结果 与 下 述 假设 是 一 致 的 :假设 认为 维生素 B fik 
隐 菌 株 和 正常 菌株 之 间 最 根本 的 生理 学 差异 ,就 在 于 前 者 不 能 合成 维生素 Be 。 这 个 合成 
过 程 肯定 不 止 一 个 步骤 , 据 推 测 ,维生素 Be 生物 合成 过 程 中 发 生 突变 的 这 个 基因 只 与 一 
个 特异 的 步骤 有 关 。 
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图 1 在 水 平 管子 中 ,好 食 链 孢 老 的 正常 菌株 {上 面 的 二 条 ) 和 
维生素 Be 缺陷 菌株 (其 余 的 ) 的 生长 曲线 
在 这 个 图 中 ,每 一 条 连续 曲线 的 纵 坐 标 标 度 都 移动 了 一 定 的 量 。 每 条 曲线 右边 的 数字 是 表示 维 
生 素 Be 的 浓度 , 即 在 每 25 毫升 培养 基 中 Bs 的 微克 数 。 


为 了 确定 维生素 Be 缺陷 的 遗传 特性 ,进行 了 正常 菌株 和 突变 体 之 间 的 杂交 。 杂 交 的 
技术 和 分 生 孢 子 的 分 离 方 法 已 经 建立 , 见 Dodge 和 Lindegren 的 叙述 。 分 离 了 杂交 过 
的 24 个 子 守 的 分 生 孢 子 , 并 记录 了 它们 在 子 守 中 的 位 置 。 由 于 一 些 仍 未 搞 清 的 原因 ,这 


D 我 们 打算 进一步 研究 用 链 孢 移 菌 株 在 上 述 那 种 玻璃 管 中 的 生长 情况 来 检验 维生素 ,为 了 确定 这 个 方法 的 可 
车 性 和 重复 性 ,因此 必须 作 这 样 一 些 铺 助 试验 。 
© 原文 中 0. 05, 系 错误 。 一 一 译 者 注 
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SO 链 孢 露 生物 化 学 反应 的 遗传 控制 SA 


些 分 生 孢 子 多 数 不 能 萌发 。 但 其 中 的 7 个 子 讲 ,每 个 中 有 一 个 或 多 个 孢子 能 萌发 。 把 它 
们 培养 在 一 种 含有 葡萄 糖 、 麦 芽 淄 出 液 和 醇 母 淄 出 液 的 培养 基 上 ,它们 都 能 正常 生长 。 
把 它们 培养 在 一 种 不 含 Be 的 培养 基 上 ,正常 的 和 突变 体 的 培养 物 是 有 差别 的 。 在 这 个 培 
养 基 上 ,突变 菌株 几乎 不 能 生长 ,而 非 突 变 菌株 能 正常 生长 。 此 结果 总 结 于 表 2。 从 这 些 
相当 有 限 的 资料 可 以 清楚 地 看 出 ,如 果 维 生 素 Bi 缺陷 与 正常 菌株 只 有 一 个 基因 之 差 , 那 
么 不 能 合成 维生素 了 的 能 力 是 可 以 遗传 的 。 


生长 (厘米 /天 ) 


0 0.002 0.004 0.008 0.015 0.03 0.06 0.12 025 05 1.0 
每 25 毫 升 培养 基 中 的 B。( 微 克 ) 


图 2 生长 速度 (厘米 /天 ) 与 维生素 Bs 浓度 之 间 的 关系 
表 2 FRAMSOEM MAMMA K Bt 缺陷 菌株 杂交 ,得 到 的 
单个 子囊 孢子 培养 物 的 分 类 结果 

FRAT RR 


D 一 线 表 示 从 外 观 可 以 看 出 孢子 没 萌发 。 

@ pdx 表示 在 不 含 维生素 Be 的 培养 基 上 生长 很 弱 。 

O N 表示 在 不 含 维生素 Bs 的 培养 基 上 正常 生长 。 

@ * 表示 分 离 出 来 的 孢子 2,3,4 位 置 搞 乱 了 。 其 中 2 个 孢子 萌发 了 ,经 证 明 都 是 突变 体 。 


以 上 总 结 的 初步 结果 向 我 们 指出 :概述 的 这 个 方法 可 以 为 进一步 研究 基因 如 何 调 节 
发 育 和 功能 ,提供 了 一 种 很 有 希望 的 方法 。 例 如 ,通过 寻找 不 能 完成 一 个 已 知 合成 过 程 
的 某 个 特定 步骤 的 许多 突变 体 , 就 可 以 检验 通常 是 否 只 有 一 个 基因 与 一 个 指定 的 特异 性 
化 学 反应 的 直接 调节 有 关 。 

从 生物 化 学 和 生理 学 的 观点 来 看 ,这 种 方法 作为 发 现 具有 生理 学 意义 的 其 他 物质 的 
一 种 技术 来 说 ,也 是 很 有 价值 的 。 因 为 所 用 的 完全 培养 基 可 由 酵母 浸出 液 来 制备 ,也 可 
用 正常 的 粗糙 链 孢 霉 浸 出 液 来 制备 。 很 明显 ,如果 一 个 菌株 通过 突变 失去 了 合成 一 种 必 
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需 物质 的 能 力 , 它 就 可 以 用 做 分 离 这 种 物质 的 指示 菌株 。 也 有 可 能 这 种 物质 是 以 前 尚 不 
了 解 ,而 且 对 任何 菌 体 的 生长 都 是 必需 的 一 种 物质 ,这 样 ,我 们 可 以 去 发 现 新 的 维生素 。 
按 同 样 的 方法 ,也 可 以 去 发 现 其 他 的 必需 氨基 酸 ( 如 果 它 存在 的 话 )。 事 实 上 ,我 们 已 经 
找到 了 一 个 突变 菌株 , 它 可 以 在 含有 Difco 酵母 浸出 液 的 培养 基 上 生长 ,但 却 不 能 在 至 今 
为 止 我 们 测定 过 的 任何 一 种 合成 培养 基 中 生长 。 显 然 ,在 酵母 中 存在 一 种 我 们 至 今 尚 不 
了 解 的 生长 因子 , 它 是 粗 烟 链 孢 甸 生长 所 必需 的 。 


摘 要 


用 粗糙 链 孢 均 研 究 出 一 种 方法 ,用 它 可 以 发 现 和 保存 X. 射线 诱发 的 突变 菌株 ,这 类 
突变 菌株 由 于 不 能 完成 特异 的 生化 过 程 而 被 鉴别 出 来 。 

采用 这 种 方法 得 到 了 3 个 突变 菌株 。 其 中 一 个 突变 菌株 合成 维生素 Bs 的 能 力 已 完 
全 或 大 部 分 丧失 了 。 第 二 个 突变 菌株 不 能 合成 维生素 B 分 子 噬 只 部 分 。 第 三 个 突变 菌 
株 不 能 合成 对 氨基 节 甲 酸 。 因 此 ,清楚 地 说 明 这 些 物 质 对 粗糙 链 孢 霉 来 说 ,都 是 必需 的 
生长 因子 2 了。 

把 维生素 Be 缺陷 突变 体 ( 一 个 不 能 合成 维生素 Bs 的 突变 体 ) 培 养 在 含有 Bs 的 培养 基 
中 , 它 的 生长 是 培养 基 中 Bs 含量 的 蚂 数 。 本 文 还 介绍 了 一 个 方法 ,可 以 用 于 测定 菌 丝 体 
沿 着 加 了 一 半 洋 菜 培养 基 的 水 平 管子 向 前 扩展 的 线性 生长 情况 。 

显然 , 菌 体能 否 合成 维生素 B 这 种 生长 必需 因子 的 能 力 , 只 有 一 个 基因 之 差 。 
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D 这 3 种 突变 体 中 的 每 一 种 ,都 可 以 从 正常 菌株 的 提取 物 中 得 到 它 所 需要 的 维生素 ,这 个 事实 说 明 这 3 种 维 生 
案 都 是 正常 菌株 生长 所 必需 的 ，。 
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对 引起 肺炎 球菌 类 型 转化 的 物质 
化 学 特性 的 研究 


从 肺炎 球菌 辕 型 分 离 出 来 的 脱氧 核糖 核酸 引起 的 转化 


RIK Rie + KH BOLT. Avery)? C. M. 麦克 劳 德 (C. M. MacLeod) 
M. X3 (M. McCarty) 
(美国 洛克菲勒 医学 研究 所 附属 医院 ,1944 年 ) 


生物 学 家 很 久 以 来 就 希望 用 化 学 方法 ,按照 人 们 的 需要 ,引起 高 等 生物 的 特异 性 变 
化 ,并 使 这 些 变 化 能 作为 遗传 性 状 连续 传递 下 去 。 微 生物 中 ,细胞 结构 和 功能 上 能 够 遗 
传 的 特异 性 变化 ,最 明显 的 例子 就 是 肺炎 球菌 类 型 的 转化 。 上 面 这 些 变 化 都 是 用 实验 方 
法 可 以 引起 的 ,而 且 在 限定 的 .适当 控制 的 条 件 下 能 重复 发 生 。 转 化 现象 首先 是 格 里 非 
斯 CGriffith) 忠 提出 的 ,他 把 从 一 种 特异 类 型 的 肺炎 球菌 分 离 出 来 的 无 毒 而 且 能 形成 艾 膜 
的 (R) 变 种 ,成功 地 转化 成 为 一 个 完全 不 同 的 、 能 很 好 形成 艾 膜 的 、 强 毒 的 (S) 特 异类 型 。 
肺炎 球菌 种 闻 的 转化 现象 是 一 个 典型 例子 , 它 足 以 说 明 最 初 所 采用 的 转化 技术 ,而 且 还 


© ERHO. T. Avery. C. M. MacLeod, M. McCarty. Studies on the chemical nature of the substance in 
ducing transformation of pneumococcal types, J. Exp. Med, 1944, 79(2); 137-158. 

© RMR ReH Oswald Theodore Avery, 1877— 19550 ,美国 内 科 医 生 , 分 子 生物 和 免疫 生物 化 学 的 先 
驱 。 在 1944 年 他 和 Colin MacLeod 及 Maclyn McCarty 共同 发 现 并 证 明了 DNA 是 遗传 物质 ,是 组 成 基因 和 染色 体 的 
物质 。 
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可 以 用 来 说 明 转 化 现象 所 引起 的 巨大 变化 。 

格 里 非 斯 发 现 了 用 少量 活 的 .从 肺炎 球菌 [[ 型 得 到 的 R 培养 物 和 少量 经 热处理 杀 死 
的 夺 型 (S) 肺 炎 球 菌 一 起 ,从 皮下 注射 到 小 鼠 中 ,常常 引起 感染 ,而 且 从 感染 的 小 鼠 心 脏 
血液 中 ,经 过 纯 培 养 得 到 了 了 型 肺炎 球菌 。R 型 菌株 是 无 毒 的 , 它 自 己 不 能 引起 致死 的 
菌 备 症 ; 另 外 .热处理 过 的 焉 型 细胞 悬浮 液 中 也 不 含 活 的 细菌 ;这 些 事实 令 人 信服 地 证 
Hj] :在 这 种 条 件 下 生长 的 R 型 菌 ,重新 获得 了 亚 型 肺炎 球菌 的 莱 膜 结构 和 生物 学 特异 性 。 

格 里 菲 斯 最 初 的 发 现 , 后 来 又 被 国外 的 Neufeld 和 Levinthal ; Baurhenn'? ,以 及 我 
们 实验 室 的 Dawson 进一步 证 实 了 。 此 后 ,Dawson 和 Sia? 又 成 功 地 进行 了 离 体 转化 ， 
他 们 是 把 R 细胞 培养 在 含有 抗 R 血清 和 热处理 杀 死 了 的 .能 形成 菊 膜 的 S 细胞 的 液体 培 
养 基 中 完成 这 项 转化 的 。 他 们 指出 :根据 这 个 反应 系统 中 所 用 的 S 细胞 的 类 型 特异 性 ， 
在 试管 中 和 动物 体内 一 样 ,也 可 以 选择 性 地 引起 转化 。 后 来 ,Alloway'1 把 S 细胞 经 过 
Berkefeld 滤器 过 滤 ,除去 产生 的 各 种 成 分 和 细胞 碎片 ,得 到 一 种 无 菌 提 取 液 ,用 它 在 体外 
也 引起 了 特异 性 转化 。 据 此 他 提出 : 溶 有 活性 转化 物质 的 粗 提 液 在 引起 特异 性 转化 上 ， 
和 制备 提取 液 所 用 的 完整 细胞 是 同等 有 效 的 。 

在 病毒 中 ,还 有 与 肺炎 球菌 类 型 转变 相 类 似 的 另 一 个 转化 的 例子 。Berry 和 
Dedricko 成 功 地 把 兔 纤维 瘤 病毒 转变 成 了 有 侵 染 性 的 黏液 瘤 病 毒 。 他 们 用 活化 的 纤维 
冯 病 毒 与 热处理 失 活 的 黏液 瘤 病 毒 悬浮 液 一 起 给 兔子 接种 ,使 兔子 产生 感染 了 多 发 性 鳍 
液 瘤 的 症状 和 病理 损伤 特征 。 此 后 ,转化 了 的 病毒 再 感染 动物 ,所 产生 的 感染 和 天 然 发 
生 的 多 发 性 黏液 瘤 感染 是 一 样 的 。Berry 呈 把 经 过 洗涤 的 黏液 瘤 病毒 加 热 杀 死 , 用 其 上 清 
液 也 成 功 地 引起 了 同样 的 转化 。 就 这 些 病毒 的 情况 来 说 ,所 使 用 的 方法 与 Griffith TE Bil 
炎 球 菌 类 型 转化 中 所 使 用 的 方法 是 相 类 似 的 。 以 后 的 研究 者 进一步 证 实 了 这 些 结果 。 

本 文 对 肺炎 球菌 的 类 型 转化 现象 进行 了 更 详细 的 分 析 。 最 主要 的 目的 是 试图 从 细 
菌 的 粗 提取 液 中 分 离 出 活性 物质 ,并 弄 清 其 化 学 特性 ,或 者 至 少 要 充分 确定 它 属 于 哪 一 
大 类 化 学 物质 。 从 这 个 研究 目的 出 发 ,我 们 选用 了 我 们 了 解 最 多 、 可 能 也 是 最 适 于 进行 
分 析 的 一 个 典型 转化 系统 作为 工作 模型 ,这 个 特殊 系统 就 是 从 不 形成 艾 膜 的 肺炎 球菌 TI 
型 R 变种 到 肺炎 球 苦 上 型 的 转化 。 


实 å 


肺炎 球菌 不 同类 型 的 离 体 转化 实验 ,除了 需要 有 效 提取 液 外 ,还 需要 充分 满足 某 些 
培养 条 件 才能 转化 成 功 。 转 化 不 仅 需要 有 最 适 于 细菌 生长 的 肉 汤 培养 基 , 而 且 还 必须 补 
加 血清 或 具有 某 些 特殊 性 质 的 血浆 液 。 后 面 还 将 进一步 讲 到 ,R 变种 还 必须 处 于 一 种 能 
接受 转化 刺激 的 活化 时 期 。 为 了 方便 起 见 , 在 转化 实验 中 ,这 些 因 素 统称 为 反应 系统 。 
对 这 个 系统 的 每 一 个 组 分 都 必须 弄 清 楚 , 实 验 才 能 获得 一 致 的 .可 以 重复 的 结果 。 这 个 
系统 的 各 种 组 分 , 按 下 列 顺序 逐一 叙述 : 


1. 营养 肉 汤 
FER 1% 新 蛋白 肛 \、 但 不 加 荀 萄 糖 的 牛 心 肉 淄 汤 , 调 pH 到 7. 6— 7. 8, 用 做 基本 培养 
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基 。 各 批 肉 汤 在 支持 转化 的 特性 上 表现 出 明显 的 .预先 没 料 到 的 差异 。 但 发 现 , 按 Mac- 
leod 和 Mirick/'* 在 除去 磺 腕 抑制 物 时 所 叙述 的 方法 ,把 肉 汤 经 过 谈 吸 附 , 可 以 大 大 消除 
这 些 差异 。 以 后 ,在 制备 效果 恒定 的 .用 于 测定 提取 液 转化 活性 的 肉 汤 时 ,将 这 一 步骤 定 
为 常规 操作 。 


2. 血清 或 血浆 液 


在 离 体 转化 的 第 一 次 成 功 实验 中 ,Dawson 和 Sia 发 现 , 在 培养 基 中 加 入 血清 是 非 
常 重要 的 。 实 验 中 用 了 抗 R 肺炎 球菌 的 免 血 清 ,因为 曾经 发 现 , 生 长 在 含有 抗 R 血清 的 
培养 基 中 的 一 种 R 型 肺炎 球菌 被 诱导 回复 成 了 其 同 源 的 S 型 。 后 来 Alloway™ 发 现 , 腹 
水 液 . 哆 液 以 及 正常 的 猪 血 清 都 含有 R 抗体 ,因此 在 这 个 反应 系统 中 都 可 以 代替 抗 肺炎 
球菌 的 免 血 清 。 某 种 形式 的 血清 是 很 重要 的 ,就 我 们 所 知 , 离 体 转化 在 没有 血清 或 血浆 
液 的 条 件 下 从 未 成 功 过 。 

在 我 们 的 研究 中 ,几乎 无 例外 地 应 用 了 人 的 胸膜 液 和 腹水 液 。 不 同 批号 的 血清 , 效 
果 是 不 同 的 ,观察 到 的 这 些 差异 与 R 抗体 浓度 无 关 , 因 为 发 现 许多 高 效 价 的 血清 并 不 能 
促进 转化 。 这 些 事实 表明 ,并 不 是 R 抗体 ,而 是 另外 一 些 因子 起 了 作用 。 

发 现 各 种 动物 的 血清 ,不 管 它们 的 免疫 性 如 何 , 都 含有 一 种 酶 ,这 种 酶 能 破坏 有 效 提 
取 液 中 的 转化 因素 , 它 的 性 质 及 其 作用 的 专 一 性 底 物 将 在 本 文 后 面 提 到 。 把 血清 在 60 一 
65C 加 热 , 这 种 酶 就 失 活 了 。 在 能 破坏 这 种 酶 的 温度 下 ,热处理 过 的 血清 在 转化 系统 中 
常常 表现 出 是 有 效 的 。 进 一 步 的 分 析 还 说 明 , 能 分 解 转化 物质 的 酶 已 被 失 活 、 但 还 含有 
R 抗体 的 一 些 血清 仍 不 能 促进 转化 。 这 一 事实 说 明 , 血 清 中 还 有 一 种 很 重要 的 因子 ,这 
种 因子 的 浓度 随 着 不 同 的 血清 而 有 变化 。 目 前 对 其 特性 尚 不 清楚 。 

目前 ,在 挑选 合适 的 血清 或 血浆 液 时 ,除了 实际 测定 它们 促进 转化 的 能 力 外 ,没有 其 
他 可 亲 循 的 标准 。 幸 好 ,所 需要 的 特性 在 一 个 相当 长 的 时 间 内 是 稳定 的 ,而 且 不 会 受 损 
害 。 发 现 把 血清 放 在 冰箱 中 保存 几 个 月 后 再 重新 测定 时 , 它 促进 转化 的 效果 降低 很 少 ， 
或 根本 不 降低 。 

对 血清 中 的 这 些 因素 及 其 在 转化 系统 中 作用 的 了 解 ,使 我 们 更 容易 确定 标准 的 培养 
条 件 , 以 获得 一 致 的 .可 以 重复 的 实验 结果 。 


3. R 菌株 (R36A) 


研究 中 所 用 的 不 能 形成 艾 膜 的 R 菌株 ,是 从 肺炎 球菌 II 型 的 一 种 强 毒 S 培养 物 分 离 
得 到 的 。 肺 炎 球 菌 各 种 变种 ,不管 是 哪 种 类 型 ,只 要 它们 不 形成 菊 膜 ,也 就 丢失 了 类 型 的 
特异 性 和 感染 动物 的 能 力 。 据 此 进行 鉴定 ,从 而 选 出 R 菌株 。 这 些 变种 之 所 以 定名 为 及 
型 ,只 是 根据 它们 在 人 工 培养 基 上 形成 的 菌落 表面 是 粗 烟 的 ;而 能 形成 艾 膜 的 S 细胞 的 
菌落 表面 是 光滑 .发 亮 的 。 

把 肺炎 球 葛 下 型 的 亲 代 S 培养 物 , 在 含有 抗 肺炎 球菌 卫 型 免 血 清 的 肉 汤 中 连续 培养 
36 代 , 然 后 分 离 变 异 株 ,从 而 获得 RIGA 这 个 菌株 。 菌 株 R36A 已 完全 丧失 了 亲 代 SN 
种 的 典型 特性 ,成 为 一 种 无 毒 的 、 不 能 形成 菊 膜 的 R 变种 。 由 SR 的 变化 常常 是 可 逆 
的 ,这 说 明 R 细胞 退化 得 不 是 太 远 ,通过 在 动物 体内 连续 传代 或 在 抗 R 血清 中 连续 多 次 
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继 代 培养 ,常常 可 以 使 R 型 回复 成 原来 的 特异 类 型 。 因 此 ,在 这 样 的 条 件 下 ,R 培养 物 必 
定 回 复 成 原来 亲本 能 形成 菊 膜 的 那 种 特异 类 型 。 但 菌株 R36A 却 已 变 成 稳定 的 R 型 ， 
从 未 自发 回复 成 SI[ AY. 而且, 试图 在 上 述 条 件 下 引起 它 回复 的 想法 ,都 未 获得 成 功 。 

在 同一 种 类 型 中 ,S —R 之 间 的 相互 转变 ,与 通过 R 型 从 一 种 特异 类 型 到 另 一 种 特 
异类 型 之 间 的 转化 ,二 者 是 完全 不 同 的 。 类 型 间 的 转化 现象 从 未 发 现 自发 产生 ,但 用 本 
文 前 面 所 概述 的 特殊 技术 进行 实验 ,可 以 诱发 产生 。 在 这 样 的 条 件 下 ,用 来 提取 转化 因 
素 的 S 细胞 的 特异 性 类 型 ,选择 性 地 、 专 一 地 决定 着 一 种 化 学 上 、 免 疫 学 上 十 分 不 同 的 芋 
膜 多 糖 的 酶 促 合 成 过 程 。 

在 我 们 的 研究 过 程 中 , 曾 观 察 到 R36 的 原 种 培养 物 在 血液 肉 汤 中 通过 连续 传代 , 它 
自发 分 离 ,因而 产生 了 许多 其 他 的 R 变种 ,这 些 变 种 可 以 根据 其 菌落 类 型 彼此 区 分 开 来 。 
这 一 现象 的 重要 性 在 于 :从 亲本 R 培养 物 中 分 离 出 来 的 4 个 不 同 的 变种 ,只 有 一 个 
(R36 人 A) 对 于 有 效 提 取 液 的 转化 作用 表现 敏感 ,而 其 他 的 都 无 反应 ,完全 没有 转化 活性 。 
不 同 的 R 变种 对 同一 种 特异 性 刺激 具有 不 同 的 反应 ,这 一 事实 强调 指出 :转化 实验 中 所 
用 的 R 变种 ,必须 经 过 仔细 选择 。 菌 株 R36A 对 各 种 不 同 转化 因素 的 反应 已 摘 清 想 了 ， 
根据 它 对 各 种 转化 因素 的 不 同 反应 ,可 以 把 它 转化 成 工 型 、. 亚 型 人 型 或 XV 型 ,以 及 它 原 
来 的 类 型 (I 型 ) ,前 面 已 提 到 ,这 是 从 未 自发 回复 过 的 。 

肺炎 球菌 细胞 具有 一 种 酶 , 它 能 破坏 转化 因素 的 活性 ,这 一 事实 的 重要 性 以 后 会 明 
白 , 不 过 这 里 还 要 再 提 一 下 。 的 确 , 发 现 这 种 酶 存在 于 许多 不 同 菌 株 的 自 深 产 物 中 ,而 且 
有 很 高 的 活性 。 Dawson 和 Sia"? 发 现 ,采用 少量 幼 龄 而 旺盛 生长 的 R 细胞 进行 接种 ,对 
完成 在 试管 中 的 转化 实验 起 到 很 重要 的 作用 。 细 胞 在 自 溶 过 程 中 释放 出 胞 内 酶 的 事实 ， 
至 少 可 以 部 分 地 解释 这 一 发 现 。 当 接种 量 过 大 时 ,转化 不 易 成 功 , 或 得 出 的 结果 没有 规 
GE ,这 可 能 是 由 于 自 溶 细胞 释放 出 的 酶 量 足以 破坏 这 个 反应 系统 的 转化 因素 。 

为 了 得 出 一 致 而 又 能 重复 的 结果 ,必须 记 住 以 下 两 点 :@ R 培养 物 能 自发 分 离 , 并 产 
生 别 的 变种 ,这 些 变 种 已 衫 失 了 对 转化 刺激 有 反应 的 能 力 ;@ 肺炎 球菌 细胞 含有 一 种 胞 
内 酶 , 当 它 释放 出 来 时 ,就 会 破坏 转化 因素 的 活性 。 因 而 ,挑选 敏感 的 菌株 和 尽 可 能 防止 
与 自 深 有关 的 破坏 性 变化 都 是 很 重要 的 。 


4. 测定 转化 活性 物质 的 方法 


从 肺炎 球菌 粗 提取 液 中 分 离 和 纯化 活性 转化 因素 时 ,最 好 对 各 部 分 的 转化 活性 有 一 
个 定量 的 测定 方法 。 

所 用 的 实验 程序 如 下 :用 乙醇 将 待 测 活性 材料 灭 菌 ,已 知 乙醇 对 转化 活性 无 影响 。 
把 量 好 体积 的 提取 液 放 在 无 菌 的 离心 管 中 , 加 入 4 — 5 倍 体积 的 无 水 乙醇 ,使 其 沉淀 ,把 
这 种 混合 物 在 冰箱 中 静 置 8 小 时 以 上 ,能 更 有 效 地 灭 菌 。 把 乙醇 沉淀 的 物质 离心 , 弃 去 
上 清 液 ,把 含有 沉淀 物 的 管子 倒 过 来 静 置 一 会 ,除去 乙醇 。 然 后 ,把 管 口 谨慎 地 经 火焰 灭 
菌 , 并 用 一 个 于 的 无 菌 棉 塞 堵 住 。 把 沉淀 物 重新 洲 于 原 体积 的 生理 盐水 中 。 活 性 物质 用 
这 种 方法 灭 菌 ,效果 稳定 。 采 用 这 种 方法 不 会 使 活性 物质 丢失 ,如 果 溶 液 经 Berkefeld Jë 
器 过 滤 或 在 高 温 下 加 热 灭 菌 , 会 引起 待 测 活性 物质 的 丢失 。 

在 用 炭 吸 附 过 的 肉 汤 中 ,加 入 10%% 的 无 菌 腹 水 液 或 胸膜 液 , 这 些 体液 都 预先 在 60°C 
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加 热 30 分 钟 ,以 破坏 能 使 转化 因素 失 活 的 酶 。 把 这 种 营养 丰富 的 培养 基 在 无 菌 条 件 下 
分 装 到 15X100 毫米 的 试管 中 ,每 管 装 2.0 毫升 。 把 灭 过 菌 的 提取 液 在 PH7. 2 一 7. 6( 用 
0.1 35441 O NaOH 调 ) 的 生理 盐水 中 连续 稀释 ,或 者 在 0. 025 克 分 子 @ .pH7. 4 的 磷酸 
缓冲 液 中 同样 稀释 ,每 一 稀释 度 取 样 0.2 毫升 ,加 到 装 有 血清 培养 基 的 试管 中 ,每 个 稀释 
度 至 少 3 管 或 4 管 。 然 后 ,把 R36A 的 5 一 8 小 时 血液 肉 汤 培 养 物 进行 稀释 , 取 其 10 7 8 
释 液 在 每 管 中 加 0. 05 毫升 ,在 37 并 保温 培养 18 一 24 小 时 。 

在 这 种 培养 基 中 ,血清 的 抗 R 特性 引起 R 细胞 在 生长 过 程 中 发 生 凝 集 , 而 且 凝 集 的 
细胞 团 离 开 上 清 液 沉 到 管 底 。 如 果 发 生 了 转化 ,能 形成 莱 膜 的 S 细胞 不 受 这 些 抗体 的 影 
响 ,在 整个 培养 基 中 分 散 地 生长 。 相 反 , 在 没有 发 生 转化 时 ,上 清 液 仍然 是 清 的 ,只 有 R 
型 菌 在 底部 生长 。 这 种 生长 上 的 差异 ,使 我 们 只 要 通过 肉眼 观察 ,就 可 以 区 分 正 负 结果 。 
按照 常规 ,把 所 有 培养 物 都 涂 布 在 血液 琼脂 平 阴 上 ,以便 确 证 并 进一步 进行 细菌 学 鉴定 。 
由 于 本 研究 中 所 用 的 提取 液 是 从 肺炎 球菌 焉 型 分 离 得 到 的 ,因此 ,原来 的 R 菌 和 转化 了 
的 S 细 胞 菌落 差异 非常 大 ,后 者 菌落 大 闪光、 呈 黏 液 状 ,是 典型 的 肺炎 球菌 芽 型 菌落 。 
图 1 表示 这 两 种 菌落 的 形态 差异 。 一 种 高 度 纯化 制品 的 转化 活性 的 典型 数据 列 于 表 4。 


图 1 两 种 肺炎 球菌 的 菌落 
1, 从 肺炎 球菌 开 型 分 离 到 的 及 变种 (R36A) 的 菌落 。 在 不 含 转化 因素 的 血清 肉 汤 中 培养 的 菌 涂 
布 在 血液 琼脂 平 下 上 。( 放 大 3.5 48); 
2. R36A 细胞 在 加 入 了 肺炎 球菌 由 型 转化 因素 的 血清 肉 汤 培养 基 中 发 生 了 转化 之 后 ,在 血液 琼 
脂 平 王 上 形成 的 菌落 。 这 种 光滑 、 明 亮 、 壬 液 状 菌落 是 肺 兴 球菌 于 型 的 典型 特性 ,与 图 1 所 示 亲 代 R 
菌株 的 小 而 粗糙 的 菌落 是 很 容易 区 分 的 。( 取 自 Joseph B. Haulenbeek 拍摄 的 照片 ) 


D 物质 或 元 素 的 当量 是 一 个 比值 。 在 生产 或 科研 上 ,为 了 使 用 方便 ,用 克 为 单位 表示 当量 。NaOH 一 23 十 16 十 
1—40 克 , 则 它 的 克 当 量 为 20。 这 里 0. 1 克 当 量 就 是 2 克 . 
四 以 克 计 的 化 合 物 或 元 素 的 重量 ,其 量 在 数值 上 等 于 该 化 合 物 或 元 索 的 分 子 是 。 
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制备 方法 


1. 材料 


本 研究 中 从 肺炎 球菌 有 型 的 一 株 实验 室 原 种 菌株 (A66) 提 取 活 性 转化 因素 。 将 菌 在 
50—75 升 牛 心 肉 温 汤 中 ,于 37°C 保温 培养 16 一 18 小 时 。 用 一 个 蒸汽 开动 的 .能 够 灭 菌 
的 Sharples 离心 机 收集 菌 体 。 离 心机 装 有 漫 在 冰 水 中 的 冷凝 管 , 因 此 培养 液 在 流入 机 器 
之 前 已 经 充分 冷却 。 这 种 程序 可 以 抑制 离心 过 程 中 的 自 溶 作 用 。 沉 淀 下 来 的 细胞 通过 
收集 管 到 出 ,重新 悬浮 于 大 约 150 毫升 冷 的 生理 盐水 中 (0. 85 76 NaCl ,并 仔细 地 把 所 有 
菌 块 都 充分 乳化 。 把 盛 有 笛 乳 状 的 细胞 悬 液 浸 在 水 浴 中 ,并 将 悬浮 液 的 温度 迅速 升 高 到 
65C 。 边 加 热 边 搅动 ,在 65 它 保温 30 分 钟 ,把 能 破坏 转化 因素 的 胞 内 酶 失 活 。 


2. 热 杀 死 的 细胞 提取 液 


用 过 的 提取 方法 很 多 ,这 里 只 介绍 最 好 的 一 种 。 把 加 热 杀 死 的 细胞 用 生理 盐水 洗 
Wk 3 次 , 洗 桨 过程 的 主要 作用 是 除去 大 量 过 剩 的 艾 膜 多 糖 及 一 些 和 蛋白质、 核糖 核酸 和 
体 细胞 的 C 多 糖 。 对 转化 活性 的 定量 测定 表明 ,在 洗涤 过 程 中 ,转化 活性 物质 丢失 不 
超过 10%% 一 15%% ,这 与 洗 桨 过程 除去 的 非 活 性 物质 的 量 相 比 是 很 小 的 。 

最 末 一 次 洗涤 后 ,把 细胞 放 在 150 毫升 合 有 去 氧 胆 酸 钠 (最 终 浓 度 为 0.5%%) 的 生理 
盐水 中 进行 提取 ,提取 时 ,把 混合 物 机 械 振 荡 30 一 60 分 钟 ,通过 离心 把 细胞 分 离 出 来 , 提 
取 过 程 重 复 2 一 3 次 。 用 这 种 方法 制备 的 去 氧 胆 酸 钠 提 取 液 是 清亮 无 色 的 。 合并 提取 
液 ,并 加 入 3 一 4 倍 体积 的 无 水 乙醇 使 提取 小 沉淀 。 因 为 去 氧 胆 酸 钠 溶解 在 乙醇 中 , 留 在 
上 清 液 里 ,通过 这 一 步 又 就 把 它 除去 了 。 沉 淀 形成 丝 状 物 , 浮 在 乙醇 界面 上 ,用 一 个 刮 勺 
就 可 以 直接 把 它 挑 出 来 。 把 沉淀 物 上 剩余 的 乙醇 倒 去 ,然后 再 重新 溶解 在 大 约 50 毫升 
生理 盐水 中 。 得 到 的 溶液 通常 是 黏 滞 的 , 呈 乳 白色 ,是 不 透明 的 。 


3. 葬 膜 多 糖 的 去 除 和 脱 蛋白 的 过 程 


dE Sevag 所 叙述 的 氯仿 法 "将 溶液 脱 蛋白 ,这 一 步骤 要 重复 2 一 3 次 ,直到 溶液 变 清 
为 止 。 经 过 这 一 预备 处 理 , 然 后 再 用 3 一 4 倍 体积 的 乙醇 将 材料 重新 沉淀 。 得 到 的 沉淀 
物 溶解 于 150 毫升 的 生理 盐水 中 ,再 加 入 3 一 5 毫克 能 水 解 肺炎 球菌 亚 型 莱 膜 多 糖 的 、 纯 
的 细菌 酶 制品 "9 。 将 这 种 混合 物 在 37C 下 保温 ,然后 用 肺炎 球菌 下 型 的 抗体 溶液 来 进行 
血清 学 试验 ,从 而 测定 出 莱 膜 多 糖 的 破坏 情况 。 抗 体 溶 液 是 按 Liu 和 Wu 中 所 介绍 的 方 
法 ,通过 免疫 沉淀 物 的 解 离 制备 出 来 的 。 采 用 抗体 溶液 的 好 处 有 以 下 两 点 :四 它 不 与 提 
取 液 中 的 其 他 活性 物质 起 反应 。@@ 即使 在 1 : 6000000 的 稀释 液 中 , 它 也 可 以 选择 性 地 
检查 出 菊 膜 多 糖 的 存在 。 从 丧失 血清 学 活性 的 有 关 证 据 来 看 , 酶 解 菊 膜 多 糖 通常 在 4 一 6 
小 时 完成 。 再 用 3 一 4 倍 体积 的 乙醇 沉淀 酶 解 物 ,得 到 的 沉淀 重新 溶解 于 50 毫升 生理 盐 
水 中 。 握 仿 法 脱 蛋 白 还 用 来 除去 加 入 的 酶 绰 白 和 残留 的 肺炎 球菌 蛋白 。 这 一 步骤 要 反 
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复 进 行 ,直到 在 界面 上 不 再 出 现 蛋 白质 -氯仿 凝 胶 薄 膜 为 止 。 
4. C RE AY 


材料 经 脱 蛋 白 和 酶 解 莱 膜 多 糖 之 后 ,再 按 下 述 方法 用 乙醇 反复 分 离 。 一 边 搅 动 游 
液 ,一 边 逐 滴 加 入 乙醇 ,在 加 入 的 乙醇 接近 临界 浓度 时 (0. 8— 1. 0 倍 体积 ), 活 性 物质 就 呈 
纤维 状 细 丝 分 离 出 来 ,并 缠绕 在 搅 棒 上 ,然后 再 把 它们 从 搅 棒 上 冲洗 到 50% 的 乙醇 和 生 
理 盐 水 混合 液 中 。 虽 然 大 部 分 活性 物质 通过 乙醇 分 离 , 在 临界 浓度 时 析出 来 了 ,但 也 有 
相当 数量 仍然 留 在 溶液 中 。 进 一 步 将 乙醇 浓度 增加 到 3 倍 , 剩 余 的 活性 物质 就 与 非 活性 
物质 一 同 呈 毗 状 沉淀 物 沉 降下 来 ,把 这 些 架 状 沉 淀 物 收集 到 5 一 10 毫升 生理 盐水 中 ,再 
用 0. 8—1. 0 倍 体积 的 乙醇 分 离 一 次 ,又 可 得 到 一 些 丝 状 的 活性 物质 ,把 它 与 第 一 次 得 到 
的 活性 物质 合 在 一 起 。 乙 醇 分 离 要 重复 4 一 5 次 。 用 这 种 方法 可 以 从 75 升 培养 物 中 得 
到 丝 状 活性 物质 10 一 15 毫克 ,而 且 大 部 分 是 从 最 初 的 粗 提取 液 中 得 到 的 。 


5. 温度 的 影响 


除 有 特殊 说 明 外 ,所 有 纯化 步骤 ,常规 操作 都 在 室温 下 进行 。 但 在 理论 上 讲 , 制 备 生 
物 活性 物质 在 低温 下 进行 更 为 有 利 。 因 此 ,有 一 批 制品 (制品 44) 的 纯化 工作 是 在 低温 下 
进行 的 。 这 种 情况 下 ,除了 去 氧 胆 酸 钠 提 取 和 酶 处 理 两 步 之 外 ,其 他 所 有 步 又 都 是 在 保 
持 0 一 4C 的 房间 中 进行 。 在 低温 下 制备 的 转化 活性 物质 比 在 室温 下 同样 制备 的 物质 活 
性 高 得 多 。 

用 去 氧 胆 酸 钠 提 取 加 热 杀 死 的 细胞 ,如 果 在 低温 下 进行 ,并 不 那么 有 效 , 而 且 得 到 的 
活性 物质 的 量 还 要 少 些 。 对 此 现象 曾 有 这 样 的 解释 :虽然 就 转化 活性 来 说 ,最 好 是 保持 
在 低温 下 ,但 是 高 温 使 得 活性 转化 因素 的 提取 比较 容易 。 


对 提纯 的 转化 物质 的 分 析 


1. 一 般 性 质 


含 纯 转 化 物质 为 0.5 一 1.0 毫克 /毫升 的 生理 盐水 溶液 ,在 漫 射 光 下 是 清亮 无 色 的 ， 
但 在 强 透 射 光 下 不 是 完全 无 色 的 ,搅动 时 ,发 出 丝绸 般 的 光泽 。 这 种 浓度 的 溶液 是 高 度 
黏稠 的 。 

提纯 的 物质 游 于 生理 盐水 中 ,在 2 一 4'C 下 保存 ,至 少 3 个 月 内 活力 不 降低 。 但 如 果 
溶 于 蒸馏 水 中 ,其 活力 迅速 降低 ,在 几 天 之 内 就 完全 没有 活性 了 了。 如果 将 生理 盐水 溶液 
FE CO: VK AB C — 70°C ) 中 冰冻 保存 , 几 个 月 中 可 以 完全 保持 其 活力 。 同 理 , 用 乙醇 从 生理 
盐水 溶液 中 沉淀 出 来 的 活性 物质 ,贮存 在 这 种 上 清 液 中 ,其 活力 可 以 保持 相当 长 的 时 期 。 
纯化 不 完全 的 活性 物质 可 以 经 过 冷冻 干燥 保存 在 低压 冻 干 器 中 。 同 样 的 程序 用 于 保存 
高 度 纯化 的 材料 时 ,发 现 材料 会 发 生变 化 ,引起 溶解 度 降 低 ,活性 背 失 。 粗 提取 液 中 , 转 
化 因素 的 活性 可 以 抵抗 在 65"C f$ 30 一 60 分 钟 。 高 度 纯化 的 活性 物质 不 那么 稳定 ,在 
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此 温度 下 ,活性 有 所 降低 。 高 温 加 热 对 于 纯化 物质 影响 的 定量 研究 现在 尚未 完成 。Allo- 
way 呈 用 从 肺炎 球菌 亚 型 细胞 中 提取 出 来 的 粗 提 取 液 进行 实验 ,发 现在 90°C 的 水 浴 中 加 
热 10 分 钟 后 ,偶尔 还 可 以 表现 出 活性 。 

因为 氨 离 子 浓度 在 酸性 范围 内 引起 转化 物质 活性 逐步 降低 ,因此 ,上 述 程序 必须 在 
中 性 溶液 中 进行 ,在 pH5 或 更 低 时 , 失 活 迅速 发 生 。 


2. 定性 的 化 学 检验 


浓缩 液 中 的 提纯 物质 ,对 缩 二 逐 和 米 隆 (Millon) 检 验 都 是 负 结 果 。 用 干 物质 直接 进 
行 这 些 检 验 也 是 负 结 果 。 对 脱氧 核糖 核酸 的 Dische 二 莱 胺 反应 是 强 的 正 结 果 。 对 核糖 
核酸 的 苔 黑 酚 检验 (Bial) 是 弱 的 正 结 果 。 还 发 现 : 用 不 同方 法 从 动物 制备 的 DNA 纯 制 
Sh ,在 相同 浓度 时 产生 相同 强度 的 Bial 反应 。 

纯化 物质 中 是 否 存在 类 脂 , 虽 未 进行 专门 的 检验 ,但 发 现 粗 提取 液 可 以 经 乙醇 和 乙 
醚 在 一 12 辫 反复 提取 而 不 才 失 活性 。 此 外 ,正如 在 制备 程序 中 指出 的 ,用 乙醇 反复 沉淀 ， 
和 用 氯仿 反复 处 理 , 不 引起 生物 活性 的 降低 。 


3. 化 学 元 素 分 析 


分 析 了 4 种 纯化 制品 的 氮 、 磷 、 碳 ` 氢 的 含量 ,结果 列 于 表 1. 9U/BtIE TE 1. 58 一 
1.75, 平 均值 为 1. 67, 这 个 比值 与 根据 DNA 钠 盐 (四 核 苷 酸 ) 的 理论 结构 推算 出 来 的 比 
值 是 一 致 的 。 单 赁 分 析 数 字 还 不 能 确定 分 离 出 来 的 物质 是 纯 的 化 合 物 。 但 是 ,根据 
氮 / 磷 比值 来 看 ,似乎 是 蛋白 质 或 其 他 含 氨 或 磷 的 物质 很 少 以 杂质 形式 存在 于 这 种 制品 
中 ,否则 这 个 比值 会 有 较 大 的 波动 。 
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4. 酶 学 分 析 


我 们 对 各 种 粗 酶 和 结晶 酶 破坏 细菌 提取 液 转化 活性 的 能 力 进行 了 测定 。 在 最 适 pH 
缓冲 液 中 保存 的 提取 液 ,加 入 结 品 的 胰 和 蛋白 酶 . 胰 凝 乳 和 蛋白 酶 ,或 者 两 者 都 加 入 ,经 过 这 
些 酶 处 理 后 ,活性 不 丧失 。 由 于 胃 和 蛋白 酶 的 作用 需要 在 低 pH 下 进行 ,但 在 低 pH 时 提取 
液 迅速 失 活 ,所 以 对 胃 和 蛋白 酶 没有 测定 。 在 最 适 条 件 下 ,用 结晶 核糖 核酸 酶 长 时 间 处 理 ， 
并 不 引起 转化 活性 明显 降低 。 胰 蛋白 酶 、 胰 凝 乳 和 蛋白酶 及 核糖 核酸 酶 对 转化 因素 没有 影 
响 , 这 些 事实 进一步 证 明 这 种 物质 不 是 RNA, 也 不 是 对 胰 蛋 白 酶 类 敏感 的 蛋白 质 。 

除了 各 种 结晶 的 酶 之 外 ,还 测定 了 从 各 种 动物 组 织 得 到 的 血清 和 酶 类 ,以 了 解 它们 
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对 转化 活性 的 影响 ,发 现 有 的 能 完全 破坏 转化 因素 的 生物 活性 。 测 定 过 的 各 种 酶 制品 ， 
包括 有 用 Martland 和 Robison"! fj 7r 3 M $& T^ EE 3k LA E f£ H. Albers 和 E. Albers'* 的 
方法 从 猪 的 肾脏 中 得 到 的 高 活性 的 磷酸 酶 。 此 外 ,还 用 了 一 种 制品 ,这 种 制品 是 按 Lev- 
ene 和 Dillon?" 的 方法 从 狗 的 肠 黏 液 中 制备 出 来 的 , 它 含 有 胸腺 核酸 的 一 种 多 核 苷 酸 酶 。 
还 测定 了 肺炎 球菌 的 自 溶 物 和 商品 的 胰 酶 。 这 些 制品 的 碱 性 磷酸 酶 活性 是 根据 它们 对 
且 磷 酸 甘油 和 磷酸 葵 酯 的 作用 测定 出 来 的 , 酯 酶 活性 是 根据 它们 裂解 甘油 三 丁 酸 酯 的 能 
力 测定 出 来 的 。 因 为 发 现 从 肺炎 球菌 提取 液 中 分 离 出 来 的 高 度 纯化 过 的 转化 物质 含有 
DNA, 因 此 也 测定 了 这 些 酶 对 已 知 的 一 些 DNA 样品 的 解 聚 活性 ,这 些 DNA 样品 是 Mir- 
sky 从 鱼 精 子 和 哺乳 动物 组 织 中 提取 出 来 的 。 测 定 的 结果 列 于 表 2。 在 表 2 中 ,对 这 些 粗 
酶 的 磷酸 酶 、. 酯 酶 以 及 核酸 解 聚 酶 活性 与 它们 破坏 转化 因素 的 能 力 进行 了 比较 ,分 析 这 
些 结 果 可 以 看 出 ,不 管 磷酸 酶 或 酯 酶 的 存在 与 否 , 发 现 只 有 一 类 制品 能 使 转化 因素 失 活 ， 
这 类 制品 都 含有 一 种 能 解 聚 DNA 的 酶 。 


A2 酶 的 粗 制 品 对 转化 因素 的 失 活 作用 
——————— —4—- - 酶 活性 - 
mem — [EX-CIMEM DNA eR | 转化 因素 的 失 活 


粗 酶 制品 


Hy iH) i BK 、 

兔子 骨头 磷酸 酶 

猪 的 肾脏 磷酸 酶 
肺炎 球菌 自 溶 物 
正常 的 狗 和 兔子 血清 


Greenstein 和 Genrette'* 曾经 指出 ,组 织 提 取 液 以 及 儿 种 哺乳 动物 的 奶 和 血清 , 含 
有 一 种 能 使 DNA 解 聚 的 酶 。 后 来 Greenstein 把 这 种 酶 叫做 DNA 解 聚 酶 "”。 这 些 研究 
者 们 用 降低 DNA 钠 盐 溶液 黏度 的 方法 测定 了 解 聚 酶 的 活性 。 把 核酸 盐 与 酶 在 黏度 计 中 
混合 ,在 30 保 温 , 在 不 同时 间 间 隔 测 定 黏度 。 本 实验 中 ,把 这 种 方法 用 于 测定 多 聚 酶 活 
性 ,只 是 保温 改 在 37 它 下 进行 。 除 了 用 黏度 降低 法 外 ,还 根据 核酸 盐 在 酶 解 过 程 中 酸 沉 
淀 能 力 逐 步 降低 的 特性 ,进一步 测定 了 酶 的 作用 。 

新 鲜 的 .正常 的 狗 和 免 子 的 血清 对 于 转化 物质 活性 的 影响 ,是 通过 下面 的 实验 说 
明 的 。 

从 正常 的 狗 和 正常 的 兔子 得 到 的 血清 ,用 等 体积 的 生理 盐水 稀释 ,把 稀释 过 的 血清 
分 成 相等 的 三 部 分 :一 部 分 在 65 信 加热 30 分 钟 ; 另 一 部 分 在 60'C Ju 2A 30 分 钟 ; 第 三 部 分 
不 加 热 作 为 对 照 。 一 种 提纯 不 完全 的 转化 物质 ,预先 在 低压 冻 干 器 中 经 过 干燥 ,然后 在 
生理 盐水 中 稀释 ,使 浓度 为 3. 7 毫克 /毫升 。 取 这 种 溶液 1.0 毫升 与 加 热 过 和 没 加 热 的 
各 种 血清 混合 , 调 混合 物 pH 为 7.4, 然 后 在 37 辫 保温 2 小 时 。 血 清和 转化 物质 作用 之 
后 ,把 所 有 试管 都 在 65°C Jnd 30 分 钟 ,终止 酶 反应 。 然 后 用 生理 盐水 进行 连续 稀释 , 按 
照 测定 方法 中 所 叙述 的 步骤 ,测定 三 部 分 的 转化 活性 。 表 3 给 出 的 结果 表示 能 使 转化 因 
素 失 活 的 狗 血 清和 兔子 血清 中 的 各 种 酶 的 不 同 热 失 活 情况 。 

从 表 3 的 资料 可 以 看 出 ,未 经 热处理 的 狗 血 清和 人 锡 血 清 都 能 完全 破坏 转化 活性 , 狗 
血清 在 60'C a 65°C ,加 热 30 分 钟 后 ,不 能 再 使 转化 活性 丧失 。 这 样 看 来 ,在 狗 血 清 中 ,能 
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破坏 转化 因素 的 酶 在 60°C 就 完全 失 活 了 。 而 兔 血 清 中 能 破坏 转化 因素 的 酶 , 则 需要 在 
65°C ,加 热 30 分 钟 才 能 完全 失 活 。 

在 上 述 实 验 中 所 用 的 狗 血 清和 人 免 血 清 , 我 们 还 测 了 它们 对 于 Mirshy 从 鱼 的 精子 中 
分 离 出 来 的 DNA 钠 盐 制品 的 解 聚 酶 活性 。 

将 核酸 销 盐 的 高 黏 性 溶液 在 蒸馏 水 中 调 其 浓 庆 为 1 毫克 /区 升 备用 。 把 热处理 过 的 
和 未 经 热处理 的 血清 , 按 前 面 所 说 的 方法 在 生理 盐水 中 稀释 ,然后 取 1 毫升 稀释 好 的 血 
清 溶液 和 4 毫升 核酸 钠 盐 的 水 溶液 在 Ostwald 黏度 计 中 混合 ,并 立即 测定 其 黏度 ,然后 
dk 37°C GRY 24 小 时 ,在 这 有 段 时 间 的 不 同 间隔 ,分别 进行 黏度 测定 。 


表 3 能 使 转化 物质 失 活 的 狗 血清 和 兔 血清 中 的 酶 的 不 同 热 失 活 情况 


血清 的 热处理 


未 加 热 


狗 血 清 | 60°C ,30 分 钟 


兔 血清 | 60'C,30 分 钟 


65'C,30 分 钟 


D 血清 和 转化 物质 的 水 解 混合 液 的 稀释 度 。 


这 个 实验 的 结果 在 图 2 中 表示 出 来 。 狗 和 人 兔子 未 经 热处理 的 血清 ,在 5 一 7 小 时 , 黏 
度 都 降低 到 和 水 的 黏度 一 样 。 经 60'C 、 热 处 理 30 分 钟 的 狗 血 清 , 在 22 ^E JG MICA EE 
有 明显 降低 。 相 反 , 经 60 人 热处理 的 兔 血 清 只 是 降低 了 解 聚 酶 的 作用 速率 ,24 小 时 后 ， 
其 黏度 和 未 加 热 的 血清 降 到 相同 水 平 。65 辫 热处理 ,完全 破坏 了 兔 血 清 解 聚 酶 。 

从 狗 和 人 兔子 血清 的 情况 来 看 , 解 聚 酶 和 能 破坏 转化 因素 的 酶 , 失 活 温度 之 间 有 着 明 
显 的 平行 关系 。 不 同 的 酶 失 活 的 温度 不 同 ,这 是 血清 中 所 有 酶 的 普遍 性 质 。 用 上 述 同 种 
血清 样品 中 的 甘油 三 丁 酸 酯 酶 所 做 的 热 失 活 实验 ,进一步 证 实 了 这 个 事实 。 后 面 这 个 实 
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时 间 (小 时 ) 
图 2 狗 和 兔 血 清 的 DNA 解 聚 酶 的 不 同 热 失 活 情况 
验 中 的 结果 与 用 多 聚 酶 所 观察 到 的 结果 是 相反 的 , 免 血 清 的 酯 酶 在 60C 几乎 完全 失 活 ， 
而 狗 血 清 的 酯 酶 在 这 个 温度 下 受到 的 影响 很 小 。 

我 们 曾 对 很 多 物质 抑制 能 够 破坏 转化 因素 的 酶 的 能 力 进 行 了 测定 ,其 中 只 有 和 氟 化 钠 
具有 明显 抑制 效果 。 从 肺炎 球菌 细胞 . 狗 肠 黏液 . 胰 酶 .或 正常 血清 中 得 到 的 能 破坏 转化 
因素 的 酶 ,其 活力 都 受到 氟 化 物 的 抑制 。 与 此 相似 ,还 发 现 相 同 浓度 的 氟 化 物 也 能 抑制 
DNA 的 酶 促 解 聚 作用 。 

我 们 认为 转化 活性 因素 是 脱氧 核糖 类 型 的 核酸 ,证 据 是 :@H 只 有 含 DNA fet 3& Big n5 
那些 制品 才能 破坏 转化 活性 ;四 在 这 两 个 例子 中 ,与 转化 活性 有 关 的 酶 ?都 是 在 相同 的 
温度 下 被 失 活 的 ,而 且 都 受到 氟 化 物 的 抑制 。 


S. 血清 学 分 析 


发 现在 转化 活性 物质 的 化 学 分 离 过 程 中 , 当 粗 提取 液 被 提纯 后 ,肺炎 球菌 阵型 的 血 
清 学 活性 逐渐 降低 了 ,而 相应 的 生物 学 活性 并 不 丧失 。 用 高 效 价 的 弄 型 抗 肺炎 球 蓝 免 血 
清 对 高 度 纯化 过 的 转化 物质 溶液 进行 沉淀 检验 时 , 它 本 身 只 产生 微弱 的 痕迹 量 的 反应 。 
已 知 , 肺 炎 球 菌 的 蛋白 质 即使 稀释 到 1 : 50000, 也 可 以 用 血清 学 方法 检查 出 来 , 荚 膜 和 体 
细胞 多 糖 即 使 稀释 到 1 : 5 000000 以 上 ,也 可 以 用 血清 学 方法 检查 出 来 。 从 这 些 事实 看 


D 即 指 DNA 解 聚 酶 和 能 破坏 转化 因素 的 酶 。. 一 - 译 者 注 
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来 ,血清 学 活性 的 丧失 说 明 在 最 后 的 制品 中 ,已 把 上 述 的 各 种 细胞 组 分 9 完全 除去 了 。 纯 
化 状态 的 转化 物质 ,血清 学 活性 极 少 ,或 根本 没有 血清 学 活性 ,但 它 诱发 肺炎 球菌 转化 的 
生物 学 特异 性 与 此 是 完全 相反 的 。 


6. 物理 化 学 研究 


我 们 用 分 析 超 速 离心 机 测定 了 一 种 纯化 的 有 活性 的 转化 物质 (制品 44)。 这 种 物质 
只 产生 一 条 单一 的 、 清 楚 的 带 , 这 说 明 它 是 均一 的 .分 子 大 小 一 致 . 并 且 非 常 不 对 称 。 发 
现 生 物 学 活性 和 光学 上 观察 到 的 带 以 相同 的 速率 下 降 ,这 个 事实 说 明 转 化 物质 的 生物 学 
活性 与 其 大 小 有 关 。 只 有 测定 出 了 扩散 常数 和 某 些 特殊 的 体积 ,才能 准确 地 测定 出 其 分 
F. Tennent 和 Vilbrandt"" 已 经 测定 了 胸腺 核酸 的 几 种 制品 的 扩散 常数 ,其 沉降 速率 
与 本 研究 中 所 观察 到 的 数值 一 致 。 假 定 在 这 两 种 情况 下 分 子 的 不 对 称 性 相同 ,那么 可 以 
估计 出 肺炎 球菌 转化 物质 的 分 子 基 在 500 000 数量 级 。 

制品 44 在 Tiselius 电泳 仪 上 电泳 ,只 出 现 一 种 电泳 成 分 ,其 泳 动力 很 高 ,与 核酸 的 泳 
动力 一 致 。 转 化 活性 与 泳 动 快 . 而 且 形 成 清晰 带 的 那 种 组 分 有 关 。 这 样 看 来 ,在 电泳 和 
离心 两 个 方面 ,这 种 纯化 物质 的 行为 都 与 下 述 概念 一 致 , 即 这 种 生物 学 活性 是 高 度 聚 合 
的 核酸 的 一 种 特性 。 

这 种 物质 的 紫外 吸收 曲线 ,最 大 值 在 2 600 IRO 3R —0. 1 纳米 ), 最 小 值 在 2350 R, 
这 正 是 核酸 的 典型 特性 。 


7. 生物 学 活性 的 定量 测定 


发 现 分 离 出 来 的 这 种 物质 ,在 其 高 度 纯 化 状态 时 ,能 引起 转化 的 数量 范围 是 0. 02 到 
0.003 微克 。 制 品 44 是 在 低温 下 提纯 的 ,其 氨 磷 比值 为 1. 58, 它 有 很 高 的 转化 活性 。 这 
种 制品 的 活性 滴 度 在 表 4 中 给 出 。 


表 4 制品 44 的 转化 活性 


二 二 二 二 菌落 类 型 | 扩散 生长 


CD 稀释 前 ,原液 每 诸 升 中 含有 纯化 物质 0. 5 毫克 ,每 个 稀释 度 取 0. 2 毫升 溶液 加 到 含有 2 毫升 标 
准 血清 肉 汤 的 试管 中 , 共 4 个 试管 。 取 R36A 血液 肉 汤 培 养 物 的 10“ 稀 释 液 0. 05 毫升 加 到 各 试管 中 。 


外” 指 蛋白 质 . 莱 膜 多 糖 和 体 细 胞 多 糖 。 一 一 译 者 注 
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把 每 毫升 含 纯化 物质 0. 5 毫克 的 溶液 按 规定 作 一 系列 的 稀释 。 每 种 稀释 液 取 0. 2 
毫升 加 到 4 个 试管 中 ,每 个 试管 中 都 含有 2 毫升 标准 血清 肉 汤 。 然 后 将 R36A 的 5 一 8 小 
时 血液 肉 汤 培 养 物 稀释 到 10 ,再 取 O. OS 毫升 接种 到 各 试管 中 。 按 照 滴 度 测 定 方法 中 
所 叙述 过 的 程序 测定 转化 活性 。 

表 4 给 出 的 资料 说 明 ,活性 物质 引起 转化 的 最 低 干 重 为 0. 003 微克 。 由 于 在 这 个 反 
应 系统 中 ,是 在 2. 25 毫升 中 含 0. 003 微克 ,这 表明 纯化 物质 的 最 终 浓 度 是 1/65 10^, 


本 文 对 引起 肺炎 球菌 特异 性 转化 的 物质 之 化 学 特性 进行 了 讨论 。 从 肺炎 球菌 四 型 
中 分 离 出 来 的 DNA ,能 够 把 从 肺炎 球菌 下 型 分 离 出 来 的 不 形成 莱 膜 的 只 变种 ,转化 成 为 
SE ATE SEA AY Hii HE BR VA UL AY AH. Thompson 和 Dubos 约 已 从 肺炎 球菌 中 分 离 出 了 一 
种 核糖 类 型 的 核酸 。 就 作者 所 知 , 在 这 以 前 从 肺炎 球菌 中 没有 发 现 脱氧 核糖 类 型 的 核 
酸 。 用 一 种 已 知 的 化 学 物质 在 离 体 实验 中 诱导 成 功 特 异性 转化 ,以 前 也 没有 见 到 过 。 

虽然 这 些 发 现 只 局 限 在 一 个 样品 中 ,但 前 人 的 工作 已 经 阅 明 了 各 种 肺炎 球菌 类 型 的 
相互 变化 ,并 指出 ,每 种 情况 下 ,引起 变化 的 特异 性 是 由 引起 这 种 变化 并 能 形成 菊 膜 的 细 
胞 的 特殊 类 型 决定 的 。 从 普遍 现象 的 观点 来 看 ,所 研究 过 的 高 度 纯化 、 不 含 蛋 白质 而 含 
HAKE DNA 的 这 种 样品 , 它 能 促使 肺炎 球菌 TT 型 不 形成 菊 膜 的 变种 产生 蔷 膜 多 糖 , 所 产 
生 的 莱 膜 多 糖 与 分 离 这 种 诱导 物质 的 细胞 的 芋 膜 多 糖 在 类 型 特异 性 上 是 一 致 的 ,这 一 点 
上 共有 重要 的 意义 。 另 外 ,很 明显 引起 这 个 反应 的 物质 与 随 之 而 产生 的 菊 膜 物质 在 化 学 上 
是 不 同 的 ,分 别 属 于 完全 不 同 的 两 类 化 合 物 。 

这 种 诱导 物质 ,根据 其 化 学 和 物理 特性 来 看 ,可 能 是 一 种 高 度 上 聚合 .而 且 很 黏 滞 的 
DNA 钠 盐 。 由 它 引 起 合成 的 了 型 艾 膜 物质 ,主要 是 由 不 含 氮 的 多 糖 组 成 的 ,这 种 多 糖 是 
由 葡萄 糖 和 葡萄 糖 醛 酸 通过 配 糖 键 连接 而 成 的 2 。 新 形成 的 这 种 莱 膜 所 含 的 多 糖 具 有 
类 型 特异 性 ,因此 使 转化 了 的 细胞 具有 肺炎 球菌 亚 型 的 所 有 典型 特性 。 由 此 看 来 ,这 种 
诱导 物质 和 由 它 产生 的 物质 在 化 学 上 虽然 是 不 同 的 ,它们 的 作用 各 有 其 生物 学 特 晃 性 ， 
但 对 于 决定 所 形成 的 细胞 的 特异 性 类 型 都 是 必需 的 ,它们 都 是 这 种 新 形成 的 细胞 的 一 
部 分 。 

本 文 所 列举 的 实验 资料 有 力 地 说 明 ,转化 因素 的 选择 性 作用 ,证 实 了 核酸 (至 少 是 脱 
氧 核糖 类 型 的 核酸 ) 携 带 着 不 同 的 特异 性 。 以 前 曾 有 人 提出 过 所 的 核酸 的 生物 学 行为 可 
能 存在 着 特异 性 差别 ,但 一 直 没 有 被 实验 证 实 ,至 少 其 中 一 部 分 原因 是 由 于 缺少 合适 的 
生物 学 方法 。 转 化 研究 中 所 用 的 这 种 技术 ,可 能 为 检验 这 种 假说 的 确实 性 提供 一 种 敏感 
的 方法 ,而且 到 现在 为 止 ,所 得 到 的 结果 都 支持 这 种 观点 。 

前 面 所 说 的 这 种 物质 的 转化 活性 ,实际 上 是 核酸 的 一 种 遗传 特性 ,这 已 经 完全 被 证 
实 了 ,但 人 们 还 必须 进一步 阐明 其 作用 具有 生物 学 特异 性 的 化 学 基础 。 乍 一 看 ,免疫 学 
方法 可 能 为 测定 这 类 生物 学 上 有 重要 意义 的 物质 不 同 特异 性 ,提供 理想 的 方法 。 虽 然 核 
酸 分 子 的 组 成 单位 和 一 般 构 型 已 经 明确 ,但 分 子 构 型 的 细微 差别 对 这 些 物质 的 生物 学 特 
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异性 会 起 到 什么 影响 ,至 今 所 知 甚 少 。 由 于 纯 的 核酸 以 及 与 组 蛋白 或 精 蛋 白 结 合 在 一 起 
的 核酸 ,都 没有 抗原 性 功能 ,因此 我 们 预料 用 免疫 学 技术 不 能 揭示 出 核酸 分 子 构 型 的 这 
些 细微 差别 。 不 含 蛋 白质 的 高 度 纯 化 DNA ,虽然 诱导 转化 很 有 效 , 但 用 抗 肺 炎 球 菌 亚 型 
的 兔 血 清 进行 沉 淀 素 检验 时 , 仅 有 微弱 的 .痕迹 量 反 应 ,这 是 不 足 为 奇 的 。 

根据 这 些 有 限 的 观察 ,就 对 核酸 的 免疫 学 重要 性 作出 任何 结论 都 是 不 明智 的 ,除非 
将 来 对 这 个 问题 有 了 进一步 了 解 。Lackman 及 其 同事 ”的 发 现 说 明 , 从 溶血 链球 菌 和 动 
物 .植物 中 得 到 的 酵母 型 和 胸腺 型 的 核酸 ,都 能 与 某 些 抗 肺炎 球菌 的 血清 产生 沉淀 。 反 
应 随 不 同 批号 的 免疫 血清 而 有 所 变化 ,用 抗 肺炎 球菌 的 马 血 清 比 用 相应 的 免疫 兔 血 清 出 
现 的 变化 更 多 。 遇 到 的 这 些 不 规律 性 和 广泛 的 交叉 反应 使 研究 者 们 对 于 这 些 结果 的 免 
疫 学 意义 产生 了 怀疑 。 目 前 ,转化 技术 是 测定 核酸 生物 学 行为 差异 的 唯一 有 效 方法 ( 除 
非 将 来 设计 出 更 特异 的 免疫 学 方法 来 ,能 像 证 明 简 单 的 非 抗 原 物质 的 血清 学 特异 性 所 用 
的 方法 那样 有 效 ) 。 

应 该 承认 ,转化 问题 还 有 许多 方面 需要 进一步 研究 ,还 有 许多 问题 仍然 不 清楚 ,这 主 
要 是 因为 技术 上 的 困难 造成 的 ,例如 , 弄 清 转化 物质 的 浓度 和 反应 速率 的 相关 性 是 很 有 
意义 的 。 反 应 系统 中 ,转化 了 的 细胞 与 未 转化 细胞 的 相对 比例 ,从 细菌 学 观点 来 看 ,根据 
菌落 进行 计数 比 用 光电 比 色 计 数 更 不 准确 。 因 为 R 细胞 能 被 培养 基 中 的 抗 血清 凝聚 产 
生 集结 和 沉淀 。 把 细菌 放 在 不 能 生长 和 繁殖 的 条 件 下 保存 一 段 时 间 , 然 后 用 这 种 静止 的 
细胞 悬 液 进 行 转化 ,都 未 获得 成 功 。 由 此 看 来 ,很 可 能 只 有 当 细 胞 处 在 旺盛 繁殖 时 期 才 
能 发 生 转 化 。 这 方面 有 一 个 重要 的 事实 是 肺炎 球菌 的 R 细胞 .转化 了 的 细胞 .可 能 还 有 
所 有 其 他 变种 及 各 种 类 型 的 肺炎 球菌 都 含有 一 种 胞 内 酶 , 它 在 细胞 自 溶 过 程 中 释放 出 
来 ,处 于 游离 状态 , 它 能 迅速 而 完全 地 破坏 转化 因素 的 活性 。 因 此 ,很 可 能 在 细胞 处 于 分 
裂 最 活跃 、 自 溶 最 小 的 对 数 生长 期 时 ,培养 条 件 对 于 维持 R 细胞 的 最 大 反应 能 力 和 因 自 
溶 酶 释放 而 引起 转化 因素 的 最 小 失 活 之 间 的 平衡 关系 是 最 合适 的 。 

就 目前 的 知识 水 平 来 说 ,对 转化 机 制 的 任何 一 种 解释 都 只 能 是 纯 理 论 的 。 在 转化 过 
程 中 发 生 的 生化 事件 说 明 ,转化 因素 与 R 细胞 相互 作用 ,产生 一 系列 的 酶 反应 ,这 些 反 应 
的 结果 合成 了 亚 型 莱 膜 抗原 。 这 些 实验 的 结果 清楚 地 说 明 ,引起 的 变化 不 是 随机 的 ,而 
是 可 以 预料 的 ,总 是 与 提取 转化 因素 的 那些 能 形成 芋 膜 的 细胞 的 类 型 特异 性 一 致 。 一 旦 
发 生 了 转化 ,以 后 在 人 工 培养 基 上 不 需要 再 加 转化 因素 ,新 获得 的 性 状 就 可 以 无 数 代 的 
传 下 去 。 在 转化 了 的 细胞 中 ,发 现 一 种 物质 与 转化 因素 具有 相同 的 活性 ,但 数量 比 原 来 
为 引起 这 种 变化 所 加 入 的 量 大 得 多 。 因 此 ,很 明显 ,转化 了 的 细胞 在 连续 的 繁殖 过 程 中 ， 
不 仅 产 生 了 芋 膜 物质 ,而 且 控 制 着 菊 膜 形成 和 苹 膜 特殊 性 的 基本 因素 也 在 子 代 细胞 中 复 
制 了 。 产 生 的 这 些 变化 不 是 暂时 的 ,而 是 永久 性 的 ,倘若 培养 条 件 有 利于 保持 莱 膜 形成 
能 力 , 那 么 这 些 变化 便 能 一 直 持 续 下 去 。 转 化 了 的 细胞 ,不仅 可 以 通过 血清 学 反应 ,还 可 
以 根据 它 具 有 明显 的 新 形成 的 莱 膜 ,从 而 很 容易 地 与 亲 代 R 型 细胞 区 分 开 来 。 莱 膜 是 肺 
炎 球 菌 类 型 特异 性 的 免疫 学 单位 ,也 是 决定 这 种 细菌 能 够 感染 动物 所 必需 的 附属 结构 。 

实验 诱发 的 变化 与 形成 一 种 新 的 形态 结构 以 及 随后 获得 新 的 抗原 和 侵 染 特性 是 密 
切 相 关 的 ,就 肺炎 球菌 的 情况 来 说 ,这 是 非常 重要 的 。 这 些 变化 是 可 以 预料 到 的 .具有 类 
型 特异 性 、 又 是 可 以 遗传 的 ,这 些 事实 也 是 比较 重要 的 。 
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已 经 提出 了 几 种 假说 来 解释 引起 的 这 些 变化 的 性 质 。 格 里 菲 斯 所 在 对 这 种 现象 的 最 
PEUR P HEE ,接种 物 中 的 死 细 菌 可 能 提供 了 某 些 特异 性 蛋白 质 作 为 食料 ,使 R 型 细胞 
能 制造 获 膜 碳水 化 合 物 。 

最 近 从 遗传 学 的 观点 对 这 种 现象 进行 了 解释 '*”] ,这 种 诱导 物质 被 比喻 为 一 个 基因 ， 
随 着 它 而 产生 的 这 种 菊 膜 抗原 被 认为 是 一 种 基因 产物 。 在 讨论 转化 现象 时 ,Dobzhan- 
sky"" 曾 说 :“ 如 果 把 这 种 转化 现象 说 成 是 一 种 遗传 突变 一 一 回避 这 种 说 法 也 很 困难 一 一 
我 们 现在 所 讨论 的 正 是 通过 特殊 处 理 引 起 特殊 突变 的 真实 事例 …… add 

Stanley 对 这 种 现象 提出 了 另 一 种 解释 所 ,他 曾经 详 述 过 转化 因素 的 活性 和 病毒 的 
活性 之 间 的 相似 性 。 另 一 方面 ,Murphy55 曾 对 引起 鸡 肿瘤 的 因素 和 肺炎 球菌 的 转化 因 
素 进 行 过 比较 ,他 建议 称 这 两 类 因素 为 感染 性 诱 变 因素 ,以 区 别 于 病毒 。 不 管 你 怎样 证 
明 解 释 的 正确 性 ,但 观点 上 的 这 些 不 同 足 以 说 明了 相对 于 遗传 学 .病毒 学 和 瘤 的 研究 领 
域 中 同类 问题 来 讲 , 对 转化 现象 的 了 解 还 是 不 清楚 的 。 

当然 也 有 可 能 ,前 面谈 到 的 这 种 物质 的 生物 学 活性 并 不 是 核酸 的 一 种 遗传 特性 ,而 
是 由 于 某 些微 量 的 其 他 物质 所 造成 的 ,这 些微 量 物 质 或 者 是 吸附 在 它 上 面 ,或 者 与 它 密 
切 结合 在 一 起 ,因此 检查 不 出 来 。 但 是 分 离 出 来 的 这 种 生物 学 活性 物质 ,经 过 高 度 纯 化 
就 以 DNA 钠 盐 形式 存在 ,有 可 靠 的 证 据 充 分 说 明 它 实 际 上 就 是 转化 因素 。 因 此 ,这 种 类 
型 的 核酸 ,不 仅 在 结构 上 非常 重要 ,而 在 决定 肺炎 球菌 细胞 的 特异 性 和 生化 活性 上 也 是 
很 重要 的 。 如 果 DNA 钠 盐 和 活性 转化 因素 的 确 是 同 种 物质 ,那么 我 们 可 以 说 ,转化 现象 
是 通过 一 种 已 知 的 化 合 物 直接 地 , 专 一 性 地 诱发 出 来 的 变化 。 如 果 本 文 有 关 转 化 因素 化 
学 性 质 的 研究 结果 被 进一步 证 实 , 那 么 核酸 必定 还 具有 化 学 基础 上 目前 尚 不 清楚 的 生物 
学 特异 性 。 


摘 E 


C1) 从 肺炎 球菌 亚 型 分 离 出 一 种 具有 生物 学 活性 的 成 分 ,这 种 成 分 在 其 高 度 纯 化 形 
式 时 ,只 要 极 少 数量 ,在 适宜 培养 条 件 下 ,就 可 以 引起 肺炎 球菌 了 类 不 形成 芋 膜 的 R 变 
种 ,转化 成 能 形成 莱 膜 的 细胞 ,这 些 能 形成 莱 膜 的 细胞 与 发 现 这 种 转化 物质 的 经 热处理 
杀 死 的 细菌 具有 相同 的 类 型 特异 性 。 

(20 叙述 了 分 离 和 提纯 活性 转化 物质 的 方法 。 

(3) 从 化 学 、 酶 学 和 血清 学 分 析 得 出 的 结果 ,及 以 前 电泳 . 超 离心 、. 紫 外 线 光 谱 学 研究 
结果 可 以 说 明 , 在 现 有 测定 方法 范围 内 ,活性 物质 不 含 蛋 白质 、 不 含 类 脂 、 也 不 含 具有 血 
清 学 反应 的 多 糖 ,而 主要 是 (即便 不 是 唯一 的 ) 由 高 度 聚 合 的 HE) DNA 组 成 的 。 

(4) 列举 了 一 些 证 据 ,说明 化 学 诱发 的 细胞 结构 和 功能 上 的 变化 是 可 以 预料 的 ,是 具 
有 类 型 特异 性 的 ,而 且 是 可 以 遗传 的 。 评论 了 这 些 变化 的 性 质 的 各 种 假说 。 
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QD 遗传 学 经 典 文 选 鸡 二 


结 R 


提出 的 证 据 支 持 了 认为 脱氧 核糖 类 型 的 核酸 是 肺炎 球菌 焉 型 转化 因素 的 基本 单位 
这 种 看 法 。 
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在 细菌 生物 化 学 突变 型 混合 培养 物 中 
出 现 的 新 基因 型 


乔 舒 亚 。 菜 德 伯 格 (J， Lederberg) ? E. L. 3 WCE. L. Tatum) 
(美国 ”冷泉 港 实验 室 ,1946 年 ) 


Hershey 曾 报道 过 ,在 一 种 细菌 病毒 中 出 现 了 遗传 性 状 的 新 组 合 。 从 一 些 简单 的 
实验 叙述 中 可 以 看 出 ,在 大 肠 杆 菌 中 有 一 种 情况 与 上 述 报 道 在 某 些 方面 是 相似 的 。 

Tatum “在 评述 大 肠 杆菌 生化 突变 时 , 曾 谈 到 过 这 些 生 化 突变 特性 为 遗传 分 析 提 供 
的 方便 。 尤其 是 人 们 通过 把 冲洗 过 的 细胞 浓 悬 液 涂 布 在 只 有 原状 型 才能 形成 肉眼 可 见 
菌落 的 基本 琼脂 培养 基 上 ,很 容易 把 这 些 特性 检查 出 来 ,从 而 认识 到 了 这 种 方法 的 简便 
和 确切 性 。 有 一 种 假说 认为 , 原 养 型 是 由 于 两 个 或 多 个 座位 (locus) 的 回复 突变 巧合 地 出 
现在 同一 个 细胞 之 中 所 产生 的 结果 。 但 是 在 生化 突变 型 混合 培养 物 中 原状 型 出 现 的 频 
率 , 事 实 上 比 根 据 这 种 假说 预计 的 频率 要 大 得 多 。 而 且 在 相同 条 件 下 培养 和 鉴定 出 来 的 
相同 的 多 重 突变 型 ,发 现 它们 的 培养 物 彼此 是 相同 的 ,没有 相对 独立 的 特性 。 由 于 大 肠 


© ERA J. Lederberg, E. L. Tatum. Novel genotypes in nixed cultures of biochemical mutants of bacteria. 
Cold Spring Harbor Symp. Quant. Biol. 1946, 11; 113-114. 

Q 对 这 些 实验 资料 的 解释 以 及 另外 的 一 些 实验 ,发 表 在 Gene recombination in Escherichia coli, Nature 153, 
558,1946, 

© FAFE + SABAH Joshua Lederberg, 1925 —2008) ,美国 分 子 生物 学 家 。 因 发 现 细菌 的 遗传 重组 ,在 他 33 
岁 时 ,与 E.L. 塔 图 姆 .乔治 * 比 德尔 共同 获得 1958 年 诺 贝尔 生理 学 或 医学 奖 。 
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杆菌 许多 生化 突变 型 以 大 约 10“ 数 量 级 的 频率 产生 回复 突变 。 因 此 ,我 们 采用 了 多 
重 突变 型 ,这 些 多 重 突变 型 是 参照 以 前 的 介绍 用 多 次 突变 的 方法 获得 的 "。 

把 几 种 多 重 突变 型 的 混合 培养 物 在 完全 培养 基 ( 酵 母 育 - 蛋 白 肪 -葡萄 糖 ) 中 进行 培 
养 , 曾 多 次 发 现 有 相当 数量 的 原 养 型 " (或 者 叫 营养 野生 型 ) 细 胞 出 现 。 但 到 现在 为 止 , 发 
现 原 养 型 出 现 的 频率 都 低 于 10 ,当然 也 发 现 了 少数 细胞 在 单一 座位 上 发 生 了 回复 
突变 。 

本 实验 室 已 经 证 实 ,不 同 的 生化 突变 型 ,通过 在 培养 基 中 的 交换 作用 ,可 以 彼此 提供 
生长 所 需 因 素 。 由 此 看 来 ,这 些 原 养 型 很 可 能 是 不 同 突变 型 的 异 源 集 合体 。 我们 试图 通 
过 生物 学 和 物理 学 方法 来 检查 或 诱导 这 种 想象 集合 体 组 分 的 解 离 , 但 正如 下 面 指出 的 那 
样 , 都 未 获得 成 功 。 因 此 ,很 可 能 这 些 原 养 型 在 基因 型 上 是 一 致 的 。 

通过 单 菌落 分 离 可 以 看 出 ,这 些 原 养 型 都 是 十 分 稳定 的 ,从 在 完全 培养 基 上 长 成 的 
培养 物 中 分 离 出 来 的 几 百 个 菌落 ,经 证 明 都 是 原 养 型 的 。 

适当 剂量 的 紫外 线 照射 生长 在 完全 培养 基 中 的 原 养 型 培养 物 ,使 之 涂 布 在 完全 琼 
脂 培养 基 上 后 ,出 现 的 菌落 数 降低 到 1 : 10;。 很 显然 ,在 这 样 的 致死 率 下 ,所 假定 的 那 种 
集合 体 大 多 数 都 不 能 存活 。 未 杀 死 的 细菌 中 ,在 大 多 数 情况 下 ,只 有 单 细胞 存活 者 才 有 
可 能 存活 下 来 形成 菌落 。 检 查 过 的 几 百 个 菌落 也 都 是 原 养 型 的 。 

幸好 ,用 来 进行 这 些 实验 的 菌株 (K-12) 对 于 细菌 病毒 T1” 是 敏感 的 。 在 下 面 的 实 
验 中 ,所 用 的 多 重 突变 型 分 别 需 要 生物 素 和 蛋氨酸 (B- M P' T’)、 苏 氨 酸 和 月 氮 酸 (B' 
M'P- T-)。 此 外 ,以 低频 率 发 生 的 抗 (R)IT1 的 自发 突变 是 按 Luria 和 Delbrück”! 叙述 
的 程序 挑选 出 来 的 。 

把 混合 培养 物 按 前 面谈 到 的 方法 涂 布 在 培养 基 上 ,分 离 出 原 养 型 来 ,并 测定 它 对 病 
毒 的 抗 性 。 研 究 了 各 敏感 菌株 的 混合 物 , 发 现 都 是 敏感 的 原 养 型 。 同 样 , 检 验 各 抗 性 菌 
株 混合 物 时 ,得 到 的 原 养 型 全 是 抗 性 的 。 但 当 用 (B M P'T' OAC M'P T ) 的 混合 
培养 物 时 ,分 离 出 来 的 10 株 原 养 型 中 ,有 8 株 是 抗 性 的 、 有 2 株 是 敏感 的 。 当 用 CB M 
PIT’ ACB’ M P^T- R)? 的 混合 物 时 ,分 离 出 来 的 10 株 原 养 型 中 有 3 株 是 抗 性 的 有 7 
株 是 敏感 的 。 如 果 这 些 原 养 型 是 由 原来 各 突变 型 的 集合 体 组 成 的 ,那么 ,在 这 些 情况 中 ， 
每 种 原 养 型 都 应 该 有 大 部 分 细胞 是 抗 病毒 的 。 我 们 以 前 曾 提 到 过 发 现 9 种 原 养 型 培养 
物 都 能 被 Tl 完全 溶菌 。 正 如 人 们 预料 的 那样 , 显 性 性 状 可 以 是 抗 性 ,但 也 可 以 是 敏感 
性 ;所 以 , 抗 性 原 养 型 和 敏感 原 养 型 都 能 出 现 ,这 也 证 明了 诛 养 型 内 部 的 同 质 性 ( 见 表 1) 。 


Rl 从 单一 培养 物 和 混合 培养 物 中 分 离 出 来 的 各 种 基因 型 
(在 虚线 上 的 字母 表示 实验 中 所 用 的 突变 型 。) 


从 单一 和 混合 只 从 混合 培养 从 单一 和 混合 堵 

培养 物 中 得 到 的 物 中 得 到 的 养 物 中 得 到 的 
i Te 

B'M-P'T' B'M'P'T'? B'M'P'T- 

BM'P'T' B'M'PT' 

再 MTP 和 BMP- 工 
e B'M'P'T'R? o 
B'M'P'T'9 
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ER) 
从 单一 和 混合 只 从 混合 培养 从 单一 和 混合 培 
培养 物 中 得 到 的 物 中 得 到 的 养 物 中 得 到 的 
Ce BMP TIE 和 M'P TR 
st B'M'P'T'R? ® 
B'M*P'T'9 
DIM 一 PT 有 和 BMP TOR 
? B'M'PT'R? ® 
下 CPP 和 $'C'PT 
BuCPCT Brg CT P+ T9 B'$é'C' PT! 
B gC P* T* B$'C'P'T! B* $° C'P'T 
B'$ C P'T' Bsc PT 


一 


(D 原 养 型 。@ 生化 变异 见 A。 

R 抗 病毒 T1. 

下 面 各 字母 分 别 表示 各 种 必需 代谢 物 : 

B AWK, M JH $ HARM: P MAM: C Mam, T HAM. 

SH 4th aec AU pep A I R.A A EC NR SX SR CB BC! P 
T-> 和 生物 素 - 葵 两 氨 酸 - 胱 氨 酸 缺陷 型 (B SCP TOWRA URB SAL EU E 
再 氮 酸 和 月 氨 酸 的 琼脂 平 骨 上 ,除了 分 离 出 了 原 养 型 外 ,还 分 离 到 了 一 些 单一 回复 突变 
型 ,例如 ,生物 素 缺 陷 型 (B-%' C'P'T!') 和 生物 素 - 朋 和 氨 酸 缺 陷 型 (B $ CP T), 
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沙门 氏 菌 的 遗传 交换 ， 
诺顿 。 津 德尔 (N.D. Zinder)? 乔 舒 亚 。 菜 德 伯 格 (J. Lederberg) 
(1952 4) 


许多 不 同 细 菌 的 遗传 学 研究 揭示 出 它 同 更 高 级 的 生物 有 共同 之 处 ,也 有 不 同 之 处 。 
把 选择 性 富 集 培养 技术 成 功 地 应 用 于 大 肠 杆菌 基因 重组 的 研究 (Tatum 和 Lederberg, 
1947;Lederberg 等 ,1951) ,使 人 设想 到 应 当 对 别 的 细菌 使 用 一 种 相似 的 手段 。 本 文 介绍 
在 鼠 伤寒 沙 门 氏 苗 和 其 他 沙门 氏 菌 血清 型 方面 所 进行 的 这 类 实验 的 结果 。 这 些 实验 中 
发 现 的 遗传 交换 机 理 在 许多 方面 同 大 肠 杆 菌 的 有 性 重组 是 不 同 的 ,从 而 有 理由 提出 一 个 
新 的 说 明 名 词 , 即 转 导 。 


材料 和 方法 


Lilleengen(1948) 提 供 了 鼠 伤 寒 沙 门 氏 菌 的 大 多 数 菌 株 , 这 些 菌 株 代 表 了 他 的 21 个 
鸣 菌 体 类 型 ,从 LT-1 到 LT-22 和 鼠 伤 寒 沙 门 氏 菌 的 大 多 数 菌 株 ( 即 使 不 是 全 体 ) 是 溶 源 的 
(Boyd,1950) ,它们 有 12 Aim A i H E ih Rn MA F. Kauffmann, E. K. Borman 和 P. R. 


© ERAN. D. Zinder, J. Lederberg. Genetic exchange in salmonella. Journal of Bacteriology. 1952, 64; 
679-699. 


四 ”诺顿 , 津 德尔 (Norton David Zinder, 1928 一 ”) .美国 分 子 跟 传 学 家 。 他 发 现 了 聊 菌 体 可 以 携带 一 个 基因 从 
一 个 细 昔 到 另 一 个 细菌 ,并 把 这 种 交换 过 程 命名 为 " 转 导 ”。 后 来 他 又 发 现 了 RNA 噬菌体 及 其 介 导 的 转 导 现象 。 
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Edwards 得 到 其 他 培养 物 。 全 部 培养 物 都 保存 在 斜面 肉 汤 琼脂 上 。 

把 紫外 线 照 射 过 的 细胞 悬浮 液 , 用 青霉素 法 处 理 作 选择 性 分 离 ,得 到 了 对 特异 生长 
因子 依赖 的 突变 体 ( 营 养 缺 陷 型 )(Davis,1950a;Lederberg 和 Zinder, 1948), Plough 等 
(1951) Ail Bacon 等 (1951) 在 沙门 氏 菌 得 到 了 相似 的 突变 体 。 对 营养 缺陷 和 发 醇 突变 体 
的 分 离 和 说 明 其 特性 的 其 他 方法 ,在 别 的 文章 中 已 有 介绍 (Lederberg,1950;Lederberg 
和 Lederberg,1952)。 通 过 把 稠密 的 未 照射 的 细胞 悬浮 液 接种 于 每 升 含 500 FE TE LAS RE 
霉 素 的 琼脂 平 血 上 选 出 抗 链 霉 素 的 突变 体 。 

用 与 大 肠 杆菌 相同 的 公式 (Lederberg,1950), 制 成 完全 的 指示 培养 基 (EMB)。 规 定 
的 伊 红 美 蓝 培养 基 (EML 琼脂 ) 在 每 升 中 含有 :乳酸 钠 2.5 克 、CNH4):SO 5 克 、NaCl1 
克 、MgSO,1 X.K.HPO,2 克 、 美 蓝 盐 酸 0.05 克 、Y 伊 红 0. 3 克 和 琼脂 15 W. KJH Difco 
产物 ,Penassay 肉 汤 和 肉 汤 琼脂 为 完全 培养 基 。 

除 另 有 说 明 外 ,全 部 培养 物 都 在 37C 下 培养 ,经 24 和 48 小 时 后 记载 平 阵 培养 情况 。 


试验 结果 


直接 杂交 :混合 培养 物 的 平 凶 培养 


在 大 肠 杆 菌 中 ,把 各 营养 缺陷 型 一 起 涂 布 在 最 低 琼 脂 培养 基 上 ,有 选择 性 地 检 出 其 
重组 体 。 两 亲本 在 这 个 培养 基 上 都 受到 抑制 ,并 除去 各 种 实验 误差 外 ,只 有 原 养 型 重组 
体 细胞 形成 菌落 。 用 适宜 的 对 照 能 查 出 这 类 误差 ,但 使 用 双 营 养 突变 体 ( 二 营养 缺陷 型 ) 
可 使 这 类 误差 大 大 减少 。 这 些 双 营养 突变 体 是 在 过 去 确立 的 营养 缺陷 型 系 中 再 分 离 突 
变 体 得 到 的 。 

我 们 的 突变 体 分 离 的 技术 对 Lilleengen 菌株 中 有 一 个 菌株 不 适用 。 剩 下 的 20 种 菌 
株 ,每 一 个 都 准备 了 营养 要 求 上 彼此 互补 的 两 步 突 变 体 。 在 包括 自身 杂交 在 内 的 200 个 
可 能 配对 的 组 合 中 ,测验 了 100 个 组 合 。 通过 混合 并 在 一 最 低 琼 脂 平 亚 培 养 基 上 涂 布 两 
个 亲本 10" 洗 涤 过 的 细胞 ,对 每 一 个 组 合 进行 了 研究 。 每 次 试验 每 个 亲本 接种 15 个 混合 
平 咀 培养 和 S 个 对 照 平 血 培 养 。 同 对 照相 反 ,15 个 组 合 产生 原 养 型 。 特 别 与 LA-2 相 比 
较 ,LA-22 菌株 是 最 为 多 产 的 ( 见 表 1)。 这 个 杂交 每 接种 10 万 个 细胞 产生 的 一 个 原 养 型 
细胞 。LA-22 以 外 的 杂交 产生 原 养 型 少 得 可 怜 , 从 而 使 它 显 得 毫 无 意义 。 以 后 弄 清楚 ， 
LA-22 虽然 来 自 两 步 突变 并 具有 复杂 的 营养 ,但 它 在 遗传 上 是 一 个 单独 的 稳定 突变 体 。 

LT-22 对 一 个 作用 于 LT-2 的 病毒 (以 后 称 之 为 PLT-22) 来 说 ,是 溶 源 性 的 。 这 个 病 
毒 能 诱导 LT-2 的 溶 源 性 。 在 LA-2 AED, RUA 3 组 相互 作用 各 不 相同 :大 
多 数 不 再 同 LA-22 相互 作用 产生 原 养 型 ;少数 以 不 配对 的 效应 起 相互 作用 ;更 少数 在 这 
方面 训 无 影响 。 这 些 试验 表明 ,的确 发 生 着 遗传 交换 ,而 潜在 的 细菌 噬菌体 在 这 个 相互 
作用 中 起 到 了 一 定 的 作用 。 
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Ri 突变 体 菌株 及 所 用 符号 


编号 突变 确切 的 符号 
LT-2 第 二 种 类 型 , 原 养 型 Prot 
SW-272 蛋氨酸 缺陷 Aux 
SW-414(LA-2) SW-22, 组 氨 酸 缺陷 
LT-22 第 二 十 二 种 类 型 ,亲本 
SW-240 FES BAR Fil BS PBR i 
SW-279 SW-240 €, Re GR 
SW-307 SW-279 半 乳 糖 缺陷 Gal- 
SW-351 |; 4 22 SW-307 木 糖 缺陷 Xyl- 
SW-435 { ~ SW-351 抗 链 霉 素 Sr 
SW- 479 SW- 435 $f 8E BER s Mtl” 
SW- 443 SW- 435 麦芽 糖 缺 陷 Mal- 
LT-7 第 七 种 类 型 亲本 
SW-184 [14.1 3:2 
SW-188 蛋氨酸 缺陷 
SW-191 亮 氨 酸 缺陷 
SW- 481 SW-184 2 3L Bl aR A 
SW- 492 SW-188 > 3L f ik és 
SW-503 SW-191 半 和 乳糖 缺陷 
SW-514 LT-7 HARE 
SW-515 SW-503 抗 链 霉 素 


间接 杂交 :细胞 和 滤液 的 涂 布 


为 测试 滤 过 性 因素 在 这 种 相互 作用 中 的 可 能 作用 ,按照 Davis(1950 年 ) 的 设计 制备 
了 一 种 具有 一 “ 极 细 ”的 熔 结 Pyrex 滤器 分 配 的 U 形 管 。 通 过 管 臂 之 间 交 替 抽 气 , 可 以 在 
同一 个 培养 基 上 得 到 两 个 完整 的 正在 生长 的 细菌 群体 。 留 下 一 部 分 不 接种 作对 照 试验 
以 验证 滤器 的 完整 性 。 然 后 取 每 个 亲本 10: 细 胞 接种 到 20 毫升 的 肉 汤 中 ,再 分 别 置 于 管 
的 两 辟 。 当 培养 物 生 长 到 饱和 时 ,4 小 时 内 每 20 分 钟 用 10 毫升 肉 汤 从 这 一 边 到 那 一 边 
进行 冲洗 。 漂 洗 出 两 个 群体 并 把 它 涂 布 在 最 低 培 养 基 上 。LA-22 SE TIL E- H1 30 CAE 782 Al 
胞 ,但 LA-2 平王 上 则 不 出 现 原 养 型 细胞 。LA-2 肉 汤 培 养 物 的 消毒 滤液 不 能 从 LA-22 
诱导 出 原 养 型 细胞 .。 但 LA-2 和 LA-22 混合 培养 的 滤液 ,大 约 每 一 百 万 个 LA-22 细胞 诱 
导出 一 个 原 养 型 细胞 。 这 样 ,在 LA-22 的 刺激 作用 下 ,LA-2 产生 了 一 种 滤 过 物 ( 以 后 简 
称 为 FA), 它 能 从 LA-22 诱导 出 原 养 型 细胞 。 含 有 相当 量 对 LA-2 有 作用 的 噬菌体 
CPLT-22) 的 LA-22 培养 物 滤液 ,也 刺激 LA-2 产生 FA。 这 种 叭 菌 体 的 作用 将 在 后 面 讨论 。 

为 有 助 于 进一步 说 明 我 们 的 测验 ,我 们 将 使 用 转 导 一 词 作 为 遗传 物质 单方 面 的 转移 ， 
以 有 别 于 受精 中 相等 成 分 的 联合 。 沙 门 氏 杆菌 FA 是 一 种 遗传 转 导 物 这 一 工作 假说 ,对 我 
们 的 讨论 ,提供 了 一 个 可 供 参 考 的 有 用 基础 。 


FA 的 测定 


使 LA-22 和 LA-2 在 肉 汤 中 混合 培养 生长 制备 成 FA 原 汁 。48 小 时 后 ,沉淀 细胞 ， 
并 使 上 清 液 通过 一 熔 结 的 Pyrex 滤器 。 通 过 在 制备 时 把 样品 接种 到 肉 汤 中 并 涂 布 在 琼 
脂 中 作为 特定 试验 的 对 照 以 验证 滤器 的 无 菌 。 要 采取 这 种 预防 措施 ,虽然 对 大 多 数 试 验 
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来 说 ,由 于 在 间接 杂交 中 同 LA-22 相互 作用 产生 原 养 型 细胞 需要 每 平 呈 一 百 万 个 以 上 的 
LA-2 细胞 ,因而 完全 的 无 菌 并 不 是 苛求 的 。 这 些 制备 物 可 贮藏 在 冰箱 中 达 数 月 之 久 而 
不 丧失 活性 。 
FA GERD) 为 了 进一步 工作 ,发展 了 一 种 测定 FA 
0.012 0.025 0.05 01 的 标准 方法 。LA-22 生长 在 肉 汤 琼 脂 平 罗 
A 上 ,并 以 浓缩 的 含 盐 悬 浮 液 收集 。 把 这 种 悬 
d 浮 液 适 基 稀释 ,再 涂 布 在 肉 汤 琼 脂 上 ,计算 
成 活 细 胞 。 取 细胞 的 各 种 稀释 液 ,分 别 加 上 
体积 恒定 的 FA 制备 物 涂 布 于 基本 培养 基 
上 。24 小 时 出 现 原 养 型 细胞 ,48 小 时 后 计 
数 。 图 1 Xeon HA SEO: DIL Z5 10° — 10" 4 £i 
胞 所 发 现 的 稳定 的 反应 。 在 高 细胞 浓度 处 
的 下 降 可 能 由 于 过 于 拥挤 而 抑制 菌落 的 形 


诛 养 型 细胞 


10* 10° 10" 10" 成 , 低 深 度 处 的 下 降 则 可 能 由 于 细胞 和 滤 过 
细胞 计数 物 的 物理 性 散 开 或 饱含 敏感 细胞 所 致 。 
图 1 FA 的 测定 用 LA-22 10: 细 胞 同 各 组 FA 稀释 液 进 


A RRS FA(LT2) 和 细胞 行 平 由 培养 ,发 现 原 养 型 细胞 的 产量 和 FA 
(LAL) ARE TRAGE ET AI, 48 小 时 后 的 量 之 间 有 着 明显 的 直线 关系 ( 见 图 D. 高 
计数 原 养 型 细胞 。 

浓度 FA 的 效应 将 在 下 一 节 讨 论 。 

FA 的 一 个 单位 可 规定 为 滤液 从 最 适 浓度 的 LA-22 细胞 中 诱导 出 单个 原 养 型 细胞 的 

含量 。 混 合 细胞 制备 物 的 滤液 通常 是 每 毫升 含有 约 2 500 个 这 种 单位 。 


FA 的 化 学 反应 


随 着 发 展 出 一 种 标准 的 测定 法 ,就 可 能 比较 各 种 处 理 对 FA 和 细菌 细胞 的 效应 。 前 
者 加 上 和 握 仿 、 甲 茶 、 乙 醇和 福 尔 马 林 这 类 试剂 ,予以 震荡 消毒 。 其 中 只 有 福 尔 马 林 能 使 
FA 失 活 。 细 茵 消毒 是 加 热 到 56%C ,30 分 钟 。 为 探查 出 FA 的 效应 ,需要 70°C 的 温度 。 
只 有 到 达 100'C , 它 才 迅速 失 活 。 

用 1 到 2 份 体积 的 冷 乙 醇 或 半 人 饱和 的 硫 铵 可 从 肉 汤 中 定量 沉淀 FA。 在 这 两 种 情况 
下 都 出 现 累 累 架 凝 , 其 大 部 分 仍然 是 非 水 溶性 的 ;但 FA 重新 分 散 。 

供 试 的 一 些 酶 对 FA 都 没有 什么 影响 。 把 酶 直接 加 入 活性 滤液 并 保温 2 小 时 。 试 验 
包括 胰 酶 (100 毫克 /毫升 )、 胰 蛋白 酶 (100 微克 /毫升 )、Taka 淀粉 酶 制剂 (100 毫克 /这 
to .核糖 核酸 酶 (10 微克 /毫升 ) 和 脱氧 核糖 核酸 酶 (20 微克 /毫升 )。 脱 氧 核糖 核酸 酶 之 
不 能 使 FA 失 活 特 别 有 意 思 。 通 过 测试 这 种 反应 混合 液 的 样品 在 降低 胸腺 核酸 (由 R. 
D. Hotchkiss 博士 惊 慨 提 供 ) 的 恭 度 ,来 验证 酶 的 活性 。 其 他 的 酶 不 作 相 似 的 对 照 。 


FA 的 诱发 作用 


Burnet 和 McKie(1929) LA & Boyd(1951) 总 结 了 沙门 氏 杆 菌 的 潜伏 噬菌体 的 特点 。 
洲 源 噬菌体 , 即 从 溶 源 细 菌 得 到 的 只 菌 体 , 对 敏感 培养 物 的 溶菌 能 力 很 差 , 并 易于 诱发 第 
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二 种 抗 溶 源 类 型 。 仅 在 少量 侵 染 时 才 看 到 敏感 细胞 可 见 的 溶解 。 当 把 叭 菌 体 加 到 肉 汤 
培养 物 中 ,试管 就 污染 ,而 细菌 的 生长 速度 就 明显 地 放 慢 ,PLT-22 是 这 类 典型 的 噬菌体 。 

为 了 确定 是 否 只 有 PLT-22 具有 FA 的 诱发 活性 ,对 LT-2 菌株 的 休眠 和 生长 细胞 进 
行 了 各 种 处 理 。 在 幼 龄 培养 物 的 滤液 ,或 用 苯 自 溶 后 ,提取 干细胞 ,用 高 浓度 的 抗菌 素 
(青霉素 .杆菌 肽 和 金 霉 素 ) 处 理 , 或 完全 的 噬菌体 溶菌 ,都 觉察 不 到 有 FA. BRE AS DE R 
素 ` 毛 酸 锂 和 结晶 此 产生 不 同 的 FA。 用 溶 源 噬 菌 体 处 理 的 培养 物 滤 液 最 容易 探查 出 复 
活性 。 这 些 结 果 说 明 ,FA 不 是 由 于 细胞 机 械 化 学 的 或 生物 学 的 瓦解 而 释放 出 来 。 但 各 
种 有 害 作 用 物 所 造成 的 情况 ,其 方式 或 许 同 潜伏 哄 菌 体 的 作用 相 平 行 。 这些 试剂 最 有 效 
的 浓度 仅仅 对 细胞 稍 有 抑制 。 如 老龄 培养 物 发 生 自 溶 也 可 探查 出 FA。 这 可 归结 为 突变 
体 溶 源 噬 菌 体 的 作用 。 

FA 生产 对 化 学 刺激 剂 的 反应 方面 还 不 足以 控制 得 到 实验 用 途 所 需 的 前 后 一 致 的 产 
晤 。 然 而 , 当 使 用 结晶 紫 或 青 短 素 这 类 试剂 处 理 LA-2 后 制备 成 一 种 不 含 或 含有 一 点 点 
FA 的 滤液 ,再 把 它 接种 到 含有 LA-2 的 肉 汤 中 ,就 释放 出 大 量 的 FA。 这 个 步骤 一 直 进 
fr 5 个 周期 :FA 明显 的 再 生 可 能 是 第 一 次 处 理 所 释 放 的 溶 源 噬 菌 体 所 起 的 作用 。 这 个 
噬菌体 缺乏 一 个 可 信赖 的 指示 菌株 ,有 碍 于 对 这 一 反应 进行 分 析 。 但 是 ,在 没有 导 和 人 外 
源 细菌 或 病毒 的 情况 下 从 一 个 单一 菌株 诱发 FA, 它 是 一 个 有 用 的 工具 。 


形态 学 和 物理 学 研究 


用 Spinco 超速 离心 机 100 000 g 30 分 钟 可 定量 沉淀 并 重新 获得 FA。 用 具有 多 速 转 
头 的 国际 离心 机 20 000 g 产生 部 分 沉降 。 因 此 ,在 这 些 制 备 中 ,FA 超过 大 分 子 尺度 。 也 
能 用 一 系列 定 孔 胶 膜 (由 S. E. Luria 好 意 赠送 ) 过 滤 来 估 测 颗粒 的 大 小 。 用 A. P. D. 420 
纳米 的 膜 获 得 10% 一 20% 的 FA,230 和 170 纳米 则 获得 ?70% 的 FA 以 及 120 纳米 获得 
99960] FA。 这 些 结 果 表 明 一 个 颗粒 的 大 小 略 小 于 0. 1 微米 (Bawden,1950) 。 

在 相差 显微镜 下 ,FA 制备 物 呈 现 为 一 些小 的 勉强 溶解 的 细 粒 。 电 子 显微镜 看 到 颗 
粒 大 小 同 过 滤 实 验 对 FA 的 佑 测 大 致 相符 ( 见 图 2) 。 有 些 颗粒 同 抗 O disi ACE SERE. od 
过 离心 可 以 除去 在 反应 管 中 出 现 的 架 状 沉淀 。 然 而 ,在 上 清 液 中 ,其 活性 仍然 是 完整 的 。 
用 抗 血 清 保温 培养 ,一 些 颗粒 增 大 ,并 在 4 小 时 后 到 达 5 一 8 微米 的 大 小 (I-ederberg 等 ， 
1951)。 这 些 巨 体 同 补 加 的 细胞 形成 混合 的 架 状 物 。 

FH S Az Wt ép AS Xt FF BE EY FA 处 理沙 门 氏 杆菌 ,经 保温 一 小 时 和 一 个 半 小 时 产生 了 
链 ,3 小 时 后 出 现 唯一 的 中 央 部 分 旦 膨胀 球状 的 蛇 状 物 (Fleming 等 ,1950)。 也 看 到 碎片 
和 小 颗粒 。 就 在 这 个 时 候 还 产生 FA。 用 常规 方法 难以 对 这 些 培养 物 的 上 清 液 消毒 。 用 
8 或 14 磅 测试 的 Mandler candles 过 滤 得 到 每 毫升 约 有 100 个 计算 成 活 的 细胞 的 滤液 。 
经 证 明 未 作 处 理 的 培养 物 相 类 似 的 滤液 照例 是 无 菌 的 。 发 现 熔 结 的 UF 滤器 对 活性 滤 
液 的 消毒 过 滤 是 合适 的 。 

这 些 观 察 使 人 回想 起 Klieneberger-Nobel (1951) , Dienes 和 Weinberger (1951) 和 
Tulasne(19517 所 特别 并 述 的 细菌 的 L 类 型 。 然 而 ,在 二 类 型 和 转 导 之 间 无 功能 关系 的 
证 据 。 从 我 们 的 培养 物 中 使 L- 菌 落 生 长 以 便 作 更 直接 的 测验 未 获 成 功 , 其 他 工作 人 员 对 
L 类 型 生长 所 作 的 遗传 分 析 ,也 未 能 支持 关于 它 在 生命 史 中 所 起 作用 的 推测 。 
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图 2 一 个 部 分 提纯 的 活性 滤液 X40000( 由 Paul Kaesberg 进行 电子 显 微 摄影 ) 


FA 活性 的 起 源 和 范围 


Xe Wik ,规定 FA 是 一 种 具有 单独 转 导 LT-22 特殊 突变 体能 力 的 LA-2 菌株 的 特 
异性 产物 。 但 是 ,包括 LA-22 在 内 的 其 他 直接 杂交 都 得 到 了 原状 型 细胞 。 为 了 确定 能 否 
从 其 他 菌株 得 到 FA, 采用 了 一 种 最 简单 的 测试 办 法 ,其 中 包括 选择 抗 链 性 率 原状 型 细胞 
SRP(Lederberg,1951)。 把 SW-435(LA-22S') 同 鼠 伤 寒 沙 门 氏 杆菌 50 种 不 同 的 野生 型 
( 链 才 素 敏感 原 养 型 ) 的 每 一 种 混合 培养 生长 ,再 把 一 些 混合 培养 物 涂 布 在 每 升 含 500 A 
克 链 辟 素 的 最 低 琼 脂 上 。28 次 杂交 得 到 了 明显 的 重组 体 , 它 说 明 有 许多 菌株 都 能 产 
^k FA, 

当 找 到 正常 的 刺激 剂 ,25 个 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 的 测验 菌株 的 每 一 个 菌株 都 能 提取 出 
FA。PLT-22 用 在 许多 对 它 敏感 的 菌株 , 它 可 能 对 SRP 杂交 的 取得 成 功 作出 解释 ,而 其 
他 的 溶 源 噬 菌 体 ( 来 自 Lilleengen 系列 ) 则 刺激 别 的 菌株 对 PLT-22 有 抗 性 。 总 之 ,在 10 
毫升 的 新 鲜 肉 汤 中 接种 10’ 个 鼠 伤 寒 沙 门 氏 杆菌 细胞 和 10 一 10: 个 对 它 敏感 的 溶 源 哈 菌 
体 颗 粒 ,接种 后 4 个 小 时 将 产生 FA。 低 浓度 的 青竹 率 ( 每 毫升 1 一 5 个 单位 ) 对 某 些 培养 
是 成 功 的 。 

借助 于 从 营养 缺陷 型 的 混合 平 由 培养 发 现 原 养 型 ,首次 找到 了 沙门 氏 杆菌 重组 的 证 
据 。 典 型 性 别 更 完全 的 证 明 依赖 于 出 现 “ 非 选择 标志 者 ”的 新 组 合 (Lederberg,1947)。 在 
分 别 含 有 各 种 糖 的 EML 琼脂 上 使 SW- 478(LA-22Gal- ,Xy Mtl ,S') 与 SW- A14(LA- 
2 Galt ,Xy* Mtl’ ,S’) 杂 交 , 从 而 可 以 在 杂交 平 呈 上 直接 记 下 一 个 未 经 选择 的 发 酵 性 状 。 
所 筛选 的 约 20 000 原 养 型 细胞 中 , 除 它 们 的 营养 要 求 外 ,与 SW- 478 毫 无 益 别 。 除 突变 
差异 外 ,LA-22 和 LA-2 在 利用 苹果 酸 、 丙 氮 酸 或 政 珀 酸 作 为 生长 必需 的 唯一 碳 源 的 能 力 
方面 有 着 本 质 的 差别 。 所 有 的 原状 型 都 像 LA-22。 总 共 8 个 未 选择 的 标记 ,都 没有 共同 
分 离 的 证 据 。 用 来 自 LT-2 的 活性 滤液 重复 了 这 些 试 验 , 所 得 结果 相同 。 

如 果 安 排 试验 以 便 对 3 个 标记 性 状 ( 一 个 营养 的 、 两 个 发 醇 的 ) 进 行 选择 , 则 观察 到 
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每 一 个 性 状 都 有 遗传 转移 。 把 SW- 435( 营 养 缺陷 型 ,Gal ,Xyl ,SO fS FAOK A LT-2 
的 原 养 型 ,Gal+ , Xyl* ,S*) 一 起 涂 布 在 最 低 的 EMB 半 乳 糖 和 EMB 木 糖 琼脂 上 。 在 EMB 
培养 基 上 首先 出 现 一 薄 蒲 的 生长 层 ( 粉 红色 ,因此 是 非 发 酵 的 ) ,然后 出 现 使 半 乳 糖 或 森 
糖 发 酵 的 小 的 乳头 突起 。 这 些 突起 长 得 很 大 ( 见 图 3), 因 为 当 其 他 营养 耗 尽 时 它们 能 利 
用 糖 。 木 糖 缺 陷 突 变 体 由 于 自发 回复 而 产生 一 些 突起 ,但 不 足以 干扰 试验 记载 。 半 乳糖 
缺陷 突变 体 比 较 稳 定 , 仅 偶尔 有 回复 。EMB 上 的 突起 数目 或 最 低 琼 脂 上 的 原 养 型 细胞 
数 ( 见 表 2) 几 乎 相同 ,因而 对 不 同 选择 性 状 的 转 导 效率 可 说 是 一 致 的 。 然 而 ,未 选择 的 标 
记 仍 然 不 变 ; 这 就 是 说 ,所 有 原 养 型 选择 都 是 非 发 酵 者 ,而 突起 选择 只 对 一 种 糖 有 作用 并 
为 营养 缺陷 型 。 全 部 转 导 细胞 仍 为 抗 链 粤 素 。 


图 3 涂 布 在 EMB 半 乳 糖 琼脂 上 的 SW-435,(1) 用 热 失 活 和 (2) 用 FA 激活 


表 2 在 不 同 选择 培养 基 上 的 SW- 435 $n FA? 
培养 基 煮沸 的 FA( 对 照 ) 
最 低 XI. 
EMB X 3L B 0 突起 ,细菌 薄 层 
EMB Jk fi 138 个 突起 15 个 突起 ,细菌 薄 层 

(D 数字 为 每 平 阵 上 菌落 或 突起 数 。 

在 双重 糖 琼 脂 上 重复 上 述 试 验 。 个 别 突起 或 使 半 乳 糖 、 或 使 森 糖 发 酵 , 且 都 是 营养 
缺陷 型 。 由 于 它们 在 质地 上 稍 有 差别 ,有 可 能 直接 在 指示 平 严 培养 上 直接 区 分 出 这 两 种 
突起 。 挑 出 整个 突起 并 转 到 另 一 种 糖 和 最 低 琼脂 上 。 在 许多 测试 的 乳头 突起 中 ,没有 发 
现 混合 的 突起 。 用 这 种 严格 的 选择 可 以 探查 出 任何 一 种 这 样 的 突起 。 

根据 这 些 试验 ,我 们 得 出 结论 ,一 种 FA 滤液 有 许多 活性 ,产生 多 种 多 样 的 转 导 ( 但 每 
个 细胞 不 超过 一 种 ), 它 单独 地 产生 转 导 菌落 。 

我 们 没有 观察 到 像 在 大 肠 杆 菌 重 组 中 发 现 的 那 种 连锁 分 离 。 如 不 能 证 明 连 锁 是 由 
于 亲本 染色 体 结构 上 的 差异 ,FA 的 独一无二 的 活性 或 许 仍然 同 配子 的 解释 相 一 致 。 另 
一 种 观点 是 ,或 可 把 FA 当做 一 种 非特 异性 诱 变 剂 , 它 对 不 同 因 子 具有 独立 的 作用 。 进 一 
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步 试 验 无 疑 对 这 两 种 观点 都 否定 了 。 

LT-7 作为 一 个 有 效 的 给 体 ,FA 为 受 体 ,并 选用 它们 来 研究 菌株 内 转移 和 检验 这 些 
考虑 (有 关 它 们 的 标记 , 见 表 1) 。 为 使 所 采用 的 FA 来源 肯定 起 见 , 要 在 无 外 部 细菌 或 病 
毒 的 影响 下 进行 制备 (如 上 所 述 ) 。 从 SW-184( 且 氨 酸 缺陷 )\SW-188( 和 蛋氨酸 缺陷 ) 和 
SW-191( 亮 氨 酸 缺陷 ) 制 备 出 FA。 每 一 种 制备 物 用 来 对 3 个 LT-7 营养 缺陷 型 的 每 一 种 
类 型 和 LA-22( 存 在 每 一 种 活性 的 对 照 ) 测 定 其 从 营养 缺陷 型 转 导 到 原 养 型 。 制 备 物 对 
LA-22 具有 相当 一 致 的 活性 。 然 而 ,从 3 种 LT-7 营养 缺陷 型 分 别 得 到 的 FA, 各 自 能 转 
导 另 外 两 种 培养 物 ,但 不 能 转 导 其 起 源 的 培养 物 ( 见 表 3)。 因 此 ,FA 同 产生 它 的 细胞 的 
基因 型 是 一 致 的 .。 由 3 种 营养 缺陷 型 分 别 得 到 一 些 半 乳糖 缺陷 突变 体 。 数 于 个 被 转 导 
的 原 养 型 细胞 没有 一 个 是 利用 半 乳 糖 的 。 从 SW 184 (月 氨 酸 缺陷 ) 得 到 的 FA, 把 它 与 
SW-188( 和 蛋氨酸 缺陷 ) 一 起 涂 布 在 补 加 腿 氨 酸 的 最 低 琼 脂 上 ,只 产生 对 肥 氮 酸 独 立 的 菌落 
(原状 型 )。 分 别 用 3 种 营养 缺陷 型 所 作 的 相似 试验 都 得 到 了 类 似 的 结果 。 在 转 导 过 程 
中 ,没有 发 生 连锁 分 离 ,或 这 3 个 营养 标志 彼此 间或 同 发 酵 标 志 间 的 联合 。 抗 链 霉 素 仍 
然 是 另 一 种 标志 , 它 在 细胞 转 导 成 男 一 种 性 状 时 仍然 保持 不 变 。 


表 3 来 自 LT-7 及 其 衍生 菌株 的 FA 对 LT-7 衍生 菌株 的 效应 


LA-22( 对 照 ) 
D 大 概 是 自发 回复 突起 。 数 字 为 每 平 咀 上 从 和 营养 缺陷 型 转 导 成 原 养 型 的 细胞 数 。 


用 它们 的 亲本 野生 类 型 得 到 的 FA, 使 一 些 半 乳 糖 缺 陷 突 变 体 转 导 成 能 利用 半 乳 糖 
的 。 从 这 些 突变 体 得 到 的 FA 得 到 相反 的 结果 。 突 变 体 绝 不 能 用 它们 自己 的 FA 转 导 ， 
但 用 别 的 一 些 突变 体 得 到 的 FA 则 能 使 它 转 导 。 这 些 相互 作用 对 于 把 突变 体 在 等 位 性 或 
基因 相同 性 方面 进行 归 类 提供 了 依据 ( 见 表 4) 。 


表 4 ”来自 几 个 半 乳 糖 缺陷 突变 体 的 FA 对 这 些 相同 突变 体 的 效应 


(D 产生 能 利用 半 乳 糖 的 乳头 突起 。 

Q 突起 不 多 于 对 照 。 

迄今 讨论 的 全 部 转 导 都 属于 突变 野生 类 型 的 范围 。 照 例 , 由 于 缺乏 适宜 的 选择 方法 
而 难以 在 其 他 方面 筛选 变异 。 用 链 霸 素 抗 性 能 做 到 这 一 点 ,因为 野生 型 状态 对 链 霉 素 是 
敏感 的 (S') ,而 突变 体 是 抗 链 霉 素 的 (S) 。 把 刚 收获 的 细胞 ,用 抗 链 夫 素 和 对 链 霉 素 敏 感 
的 亲本 得 到 的 FA 处 理 , 然 后 涂 布 在 EMB 半 乳 糖 上 。 经 保温 2 小 时 后 (Davis,1950) ,在 
平 血 上 喷 上 浓缩 的 链 霉 素 深 液 ( 每 毫升 0. 1 克 )。 表 5 说 明 只 有 当 所 使 用 的 FA, 其 来 源 
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反复 涂 布 于 正常 的 和 含有 链 霉 素 的 培养 基 上 进行 试验 (Lederberg 和 Lederberg,1952), 
来 验证 转 导 细胞 的 稳定 性 。 


表 5 从 抗 链 需 素 和 对 链 老 素 敏感 细胞 得 到 的 FA, 对 敏感 细胞 效应 的 比较 ” 


SW-514 SW-191 SW-151 


(CERLE S) GESLBIE S) ( 半 乳 糖 ”,S') 
| = 
LT-7 + + 
(inet 208 * 3s 0 174 半 乳 糖 | 
SW-191 


228 ^E LIE 0 158 半 和 乳糖 ' 
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现在 很 清楚 ,已 对 这 种 特定 的 FA 规定 出 一 种 测定 方法 ,这 种 FA 恰恰 是 某 种 滤液 的 
几 种 共存 功能 之 一 。 有 人 建议 我 们 把 FA 称 之 为 截至 目前 所 研究 的 任何 一 种 遗传 因子 ， 
上 且 可 以 用 同样 的 方法 把 某 种 滤液 的 作用 范围 叫做 培养 物 的 基因 型 ,而 滤液 就 是 从 这 种 培 
养 物 得 到 的 ,例如 SW-514 . Jt JE 900 . 半 乳 糖 (Gal) +, ABRCXyD 十 ,S( 见 图 4) 以 及 从 这 种 
培养 物 得 到 FA。 但 除非 另 有 证 明 ,将 继续 把 FA 称 之 为 对 LA-22 测 出 的 转 导 
FAC(SW-514, 原 养 型 ,GAL ,XYL~,S9) 

SW-351( 缺 陷 型 ,GAL ,XYL~ ,S*) 


EMB GAL EMB XYL 


“one 


GAL- GAL 
XYL- XYL 
S S: 


4 一 种 活性 滤液 的 复合 潜力 


FA 的 吸附 作用 


转 导 的 第 一 步 必 须 使 FA 吸附 于 足够 多 的 细胞 。 从 肉 汤 琼 脂 平 由 培养 获得 LA-22。 
每 隔 一 定时 间 将 取样 悬浮 在 1 毫升 的 活性 滤液 。 沉 降 细胞 并 把 它 涂 布 在 基本 培养 基 上 
以 确定 交换 的 数目 。 在 56 立 条 件 下 进行 热 击 以 破坏 所 有 未 沉降 的 细胞 后 ,用 LA-22 在 
未 吸附 的 FA 方面 测定 悬浮 液 。 在 离心 所 需 的 时 间 (15 分 钟 ) 内 ,适量 的 FA 完全 有 吸附 
作用 ,而 在 沉淀 细胞 中 数量 重新 恢复 。 

鼠 伤 寒 沙 门 氏 杆菌 所 有 测验 的 光滑 型 菌株 都 吸附 FA。 给 体 菌株 细胞 像 其 他 菌株 一 
样 能 有 效 地 吸附 ,并 自始至终 在 菌株 内 转移 方面 取得 了 成 功 。 用 煮沸 或 紫外 线 照 射 进行 
消毒 ( 留 下 极 少 量 存活 的 碎片 ) 并 不 影响 吸附 作用 ,在 肉 汤 中 延长 培养 所 选 出 的 粗糙 培养 
物 (Page 等 ,1951) 没 有 了 吸附 作用 . 这 些 结果 表明 ,吸附 的 部 位 是 热 稳定 的 ,不 受 细胞 死亡 
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的 影响 ,并 可 能 同体 质 抗 原 有 关 。 

用 以 上 所 用 的 量 ,FA 测定 与 FA 浓度 直接 成 比例 。 从 了 肉 汤 琼脂 得 到 LA-22 细胞 。 
10 个 离心 管 ,每 管 沉 降 出 含有 102" 细 胞 的 样品 ,然后 废弃 上 清 液 。 添 加 FA 复合 样品 (1 
一 10 毫升 ) ,并 在 37°C FC 15 分 钟 使 其 吸附 。 从 EML 半 乳 糖 中 收集 上 清 液 和 细胞 并 
进行 测定 ,在原 养 型 细胞 中 没有 观察 到 一 致 的 变化 ( 即 能 利用 半 乳 糖 )。 图 5 表示 使 用 8 
MEA AL AT FA 时 所 发 生 的 最 高 数目 的 转 导 。 饱 和 的 沉淀 物 不 再 有 更 多 的 样品 部 分 吸附 
FA。 除 了 可 能 因 机 械 原 因而 有 一 小 部 分 有 规律 的 委 失 外 ,上 清 液 或 沉淀 物 占 有 FA 的 所 
有 单位 。 


头 养 型 细胞 ( 千 为 单位 ) 


FA (毫升 ) 


图 5 FA 的 吸附 
LA-22 10^ 细胞 接受 FA(LT-2) 处 理 15 一 30 分 钟 。 经 离心 ,分 别 测定 残余 的 FA 和 已 开始 的 转 
导 后 收集 上 清 液 和 沉淀 物 。 

饱和 对 吸附 的 干扰 在 一 项 阻 断 试验 中 得 到 了 更 明确 的 证 明 。SW-188( 和 蛋氨酸 缺陷 ， 
M7 ) 用 过 量 的 来 自 M 细胞 的 FA 处 理 15 分 钟 ,然后 在 细胞 再 次 沉降 前 对 被 沉降 的 细胞 
加 人 LT-7CM^0 ff FA 再 处 理 15 分 钟 。M1+ FA 既 没 有 结合 ,也 没有 发 生 SW-188 E. 
这 证 实 断 阻 概念 并 表明 在 15 分 钟 到 达 饱 和 后 ,吸附 作用 是 不 可 逆 的 。 

鉴于 FA 的 吸附 作用 如 此 迅速 ,看 来 可 以 放心 地 认为 ,各 个 细菌 的 大 部 分 是 能 够 吸附 
它 的 。 用 细菌 饱和 所 需 的 毫升 数 (每 个 细菌 一 个 颗粒 ) 除 以 细菌 总 数 ,我 们 能 得 出 每 毫升 
这 种 滤液 可 吸附 颗粒 数 的 近似 的 最 低估 测 为 10"/8。 可 以 指望 活性 滤液 每 毫升 超过 10” 
颗粒 而 不 出 现 混浊 ,每 毫升 最 高 的 颗粒 数 就 是 根据 这 一 事实 来 估 测 的 。 

要 用 这 么 许多 无 法 检验 的 假设 在 这 里 详尽 讨论 吸附 作用 动力 学 的 可 能 模式 是 不 太 
合适 的 。 但 可 以 指出 , 双 交 换 的 低频 率 或 频率 等 于 0 并 不 意味 着 一 种 FA 颗粒 排除 另 一 
种 FA 颗粒 。 如 果 大 多 数 细菌 可 以 被 转 导 ,那么 一 种 特定 转 导 的 频率 将 是 一 种 概率 , 即 每 
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一 个 被 吸附 的 颗粒 都 有 一 特定 的 效应 。 双 重 转 导 作为 单 交 换 的 绝对 频率 ,其 比率 与 单 交 
换 相同 ,而 这 个 频率 ( 据 计算 为 10“，) 要 在 我 们 的 试验 中 探查 出 双 交 换 则 太 低 了 。 但 是 ， 
如 果 转 导 局限 在 少数 有 转 导 能 力 的 细胞 , 则 双重 转 导 没 有 独立 的 概率 ,并 需要 诸如 相互 
排斥 之 类 的 另 一 些 假设 ,对 所 观察 到 低频 率 的 双重 事件 作出 说 明 。 

看 来 下 述 情 景 最 符合 于 迄今 观察 到 的 结果 。 一 个 活性 滤液 是 由 许多 种 颗粒 组 成 的 
总 体 ,每 一 种 颗粒 相当 于 一 种 遗传 效应 ,虽然 有 一 些 在 本 质 上 是 惰性 的 。 每 个 细菌 可 吸 
收 数目 有 限 的 颗粒 ,其 可 能 的 范围 从 一 个 颗粒 到 大 约 100 个 颗粒 。 每 一 个 被 吸附 的 颗粒 
有 一 固定 的 独立 的 概率 发 挥 其 特定 的 转 导 效 应 。 单 转 导 ,尤其 是 双 转 导 的 频率 之 低 是 受 
到 可 能 被 吸附 的 颗粒 总 数 的 限制 ,也 可 能 受到 一 个 被 吸附 的 颗粒 就 能 完成 其 效应 这 种 极 
罕见 的 概率 所 限制 。 


连续 转 导 


单项 试验 从 未 看 到 过 双重 转 导 。 其 原因 为 以 上 所 谈 的 一 些 考虑 ,而 不 是 连续 转移 所 
出 现 的 一 些 固有 的 局 限 性 。 一 旦 转 导出 一 个 细胞 , 它 就 能 长 大 ,并 把 它 重 新 置 于 FA 中 ， 
再 就 其 他 方面 的 变异 进行 选择 。 对 SW-351( 营 养 缺 陷 型 、 半 乳糖 ”、 木 糖 -) 连 续 转 移 从 营 
养 缺 陷 型 到 原状 型 ,从 半 乳 糖 ” 到 半 乳 糖 ' ,和 从 木 糖 到 木 糖 ”。 完 成 转移 的 次 序 无 差 
别 。 与 SW-351 在 每 个 性 状 方面 单一 转 导 相 比较 ,重复 转 导 的 效率 没有 消失 。 


FA 吸附 作用 的 特异 性 


吸附 试验 表明 吸附 能 力 和 免疫 特异 性 有 相关 性 。 用 大 约 12 个 沙门 氏 杆 菌 属 血清 型 
所 作 的 初步 试验 肯定 了 这 种 相关 性 ,并 把 它 缩 小 到 出 现 菌 体 抗原 好 上 。 使 供 试 的 血清 型 
肉 汤 培养 物 沉降 ,再 加 入 1 EF FA. URB UETI 15 分 钟 , 然 后 在 56 仿 条件 下 使 反应 管 热 
击 一 个 小 时 使 细胞 消毒 。 用 已 知 吸附 细胞 所 作 的 初步 试验 证 明 ,一旦 FA 被 吸附 后 ,用 这 
个 方法 就 不 能 把 它 洗 提 出 来 ,以 LA-22 测定 混合 物 游离 的 FA。 用 这 种 方式 测试 了 约 50 
种 不 同 的 血清 型 。 尽 管 有 几 个 具有 并 的 类 型 是 惰性 的 ,但 没有 一 个 类 型 不 吸附 半 。Sal- 
monella coli 类 型 保持 了 这 种 相关 性 。 吸 附 的 邓 菌 株 有 : 乙 种 副 伤 寒 沙 门 氏 杆 欧 、 鼠 伤寒 
沙门 氏 杆菌 (25 个 菌株 ) .斯 坦 利沙 门 氏 杆菌 海德 尔 堡 沙门 氏 杆 菌 、 切 斯 特 沙 门 氏 杆菌 、 
圣地 亚 哥 沙门 氏 杆 菌 .绵羊 流产 沙门 氏 杆 菌 .伤寒 沙门 氏 杆 菌 W 、 伤 寒 沙 门 氏 杆菌 V. A 
炎 沙 门 氏 杆菌 .莫斯科 沙门 氏 杆 菌 、 布 利 丹 沙 门 氏 杆菌 、 伊 斯 特 本 沙门 氏 杆 菌 、 仙 台 沙 门 
氏 杆 菌 、 奥 博 尼 沙门 氏 杆菌 、 大 肠 杆 菌 3 大肠 杆菌 4. 卡 普 士 得 沙门 氏 杆 菌 、 萨 林 纳 斯 沙 
TIRET ER 、. 骏 白痢 沙门 氏 杆 菌 和 鸡 沙 门 氏 杆 菌 。 以 下 观 型 不 吸附 : 甲 种 副 伤寒 沙门 氏 杆 
菌 和 和 牛 流产 沙门 氏 杆 菌 ,大概 因 为 它们 缺乏 并 ;组 分 。 测 验 过 的 不 吸附 的 韭 儿 型 则 有 ;上 鼠 
伤寒 沙门 氏 杆 菌 ( 粗 糙 变 体 ), 猪 蛤 乱 沙门 氏 杆 菌 , 纽 波 特 沙 门 氏 杆菌 .伦敦 沙门 氏 杆 菌 、 
桑 夫 顿 保 沙 门 氏 杆菌 、 阿 柏 丁 沙门 氏 杆 菌 、. 浦 那 沙 门 氏 杆菌 、 沃 信 顿 沙门 氏 杆 菌 、 非 工 伏 
斯 沙门 氏 杆 菌 .肯塔基 沙门 氏 杆 菌 、 威 奇 塔 沙门 氏 杆 菌 、 厄 班 那 沙门 氏 杆 菌 、 哈 瓦 那 沙门 
氏 杆 菌 、 阿 尔 腾 道夫 沙门 氏 杆 菌 、 瓦 伊 勒 沙门 氏 杆 菌 、 栖 得 维 的 亚 沙门 氏 杆 菌 LOC FF P 
1、 大 肠 杆菌 2、 大肠 杆菌 5 .大肠 杆菌 K-12 、 波 那 雷 加 沙门 氏 杆 菌 、 佛 罗 里 达 沙 门 氏 杆菌 、 
马 德 利 亚 沙 门 氏 杆 菌 。 
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类 型 间 转 导 


FA 的 吸附 作用 是 否 足 以 表明 遗传 转移 的 敏感 性 ,这 一 点 尚 不 清楚 ,但 初步 的 资料 确 
证 有 一 可 能 的 受 体 组 ,或 许 有 可 能 进行 类 型 间 转 导 。 

伤寒 沙门 氏 杆菌 和 鼠 伤 寒 沙 门 氏 杆菌 在 一 些 培养 和 血清 性 状 方面 是 各 异 的 。 后 者 
能 发 酵 阿拉 伯 糖 和 有 鼠 李 糖 ,而 前 者 则 不 能 使 这 两 种 糖 发 酵 , 且 这 两 种 糖 对 它 丝 有 抑制 作 
用 。 伤 寒 沙 门 氏 杆 菌 用 来 自 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 的 FA 处 理 , 并 接种 到 含有 百 分 之 一 阿拉 
伯 糖 或 鼠 李 糖 的 肉 汤 的 Durham 发 醇 管 中 ,24 小 时 后 FA 处 理 的 培养 物 生长 得 更 加 旺 
盛 , 约 48 小 时 产生 出 酸 。 从 这 些 发 醇 管 分 离 出 的 培养 物 , 它 们 与 伤寒 沙门 氏 杆 菌 的 差 
别 , 仅 仅 是 对 这 些 糖 的 发 酵 能 力 不 同 而 已 。 无 FA 处 理 的 对 照 培养 物 , 生 长 得 很 少 ,无 发 
醇 证 据 。 虽 然 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 从 鼠 李 糖 和 阿拉 伯 糖 产生 出 气体 ,但 这 些 新 的 类 型 仍然 
是 典型 的 厌 氧 性 。 试 验 也 在 琼脂 上 进行 。 把 处 理 细胞 涂 布 在 EMB 阿拉 伯 糖 和 EMB fit 
李 糖 上 。 伤 寒 沙门 氏 杆菌 偶尔 突变 成 一 种 非 抑制 类 型 (Kristensen,1948), 其 特点 为 一 白 
色 乳 状 突起 , 它 在 试验 和 对 照 平 阵 上 都 可 以 观察 到 。 然 而 ,只 在 试验 平 血 上 看 到 紫红 色 
发酵? 的 乳 状 突起 。 它 们 在 培养 中 很 像 在 肉 汤 中 转 导 后 分 离 来 的 发 酵 菌株 。 用 伤寒 沙 
门 氏 杆菌 的 另外 两 个 菌株 重复 得 到 这 些 结果 。 用 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 的 一 个 抗 链 霉 素 突 
变 体 作 为 FA 来源, 把 这 个 性 状 转移 给 伤寒 沙门 氏 杆 菌 是 可 能 的 。 曾 试图 用 FA 处 理 伤 
寒 沙 门 氏 杆菌 以 产生 对 葡萄 糖 的 厌 氧 发 醇 ,但 都 失败 了 ,这 可 能 因为 要 探查 出 这 个 性 状 

伤寒 沙门 氏 杆 菌 的 抗原 特性 是 区 , M: d 一 一 ( 单 相 ) ,而 鼠 伤 寒 沙 门 氏 杆菌 是 T LIV. 
V Wis i 一 一 1.2、3。 伤 寒 沙门 氏 杆菌 接受 来 白鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 FA 的 处 理 , 并 选择 鞭 
毛 抗 原 的 转 导 。 取 一 个 以 真菌 生长 管 为 基础 的 试管 (Ryan 等 ,1943) ,一 半 装 有 含 稀释 抗 - 
d 血清 (1/200 的 血清 滴定 到 1/5 000) 的 软 琼 脂 。 在 试管 的 一 边 大 量 接种 细胞 ,并 注视 其 
移动 情况 。 一 项 试验 ,4 个 试验 管 中 有 两 管 出 现 移动 ,而 3 个 对 照管 则 接种 体 完 全 固定 不 
变 。 移 动 细胞 和 固定 的 接种 之 间 界 限 分 明 。 从 管 的 没有 接种 的 一 端 掏 出 移动 细胞 ,并 进 
行 培养 和 血清 学 测定 。 两 个 分 离 体 在 培养 上 都 像 伤 寒 沙 门 氏 杆菌 。 它 们 中 有 一 个 与 抗 i 
血清 起 反应 ,而 另 一 个 则 对 伤寒 沙门 氏 杆 菌 或 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 纵 毛 抗 血清 都 无 反应 ， 
从 而 判断 它 是 j FAC Kauffmann,1936). P. R. Edwards 肯定 了 这 两 个 菌株 的 分 析 。 从 10° 
FA 饱含 伤寒 沙门 氏 杆菌 细胞 的 31 个 供 试 接种 体 中 有 12 个 得 到 了 i 抗原 的 转 导 。 试 验 
和 对 照管 中 都 偶尔 出 现 “j” 相 。50 个 无 FA 的 对 照 测 验 中 都 没有 发 觉 i1 相 。“ 杂 种 ”的 完 
AE BDAY AT A IX M: i . 与 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 衍生 出 i 鞭毛 不 同 , 这 些 “ 杂 种 ”都 没有 
发 现 相 的 变异 。 现 在 继续 进行 试验 以 探究 别 的 鞭毛 和 体质 抗原 的 转 导 。 


转 导 细胞 


通过 转 导 [FAC(LA-2) 对 LA-22] 产 生 的 原 养 型 细胞 ,测试 了 它们 在 无 性 生殖 和 进 一 
步 转 导 方面 的 稳定 性 。 从 试验 平 阵 上 分 离 出 以 后 ,用 划 线 分 离 了 予以 纯化 。5 个 单 菌 洲 在 
完全 肉 汤 中 生长 并 涂 布 于 平 四 培养 。 每 一 种 各 挑 200 个 菌落 ,并 在 最 低 琼脂 培养 基 上 再 
测试 :全 部 都 是 原 养 型 。 这 种 被 转 导 的 培养 物 再 接受 FA 处 理 ,以 选择 别 的 变异 ( 半 乳 
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糖 - 变 为 半 乳 糖 ')。 通 过 重复 涂 布 平 姻 培 养 , 测 试 了 大 约 1 500 个 菌落 ,全 部 菌落 都 保持 
了 成 为 原 养 型 的 最 初 的 转 导 。 

转 导 培 养 物 在 其 生长 期 间 不 释放 FA, 除 对 亲本 培养 物 所 用 的 方法 外 ,采用 任何 其 他 
措施 都 不 能 得 到 FA。 在 这 方面 由 于 菌株 内 转 导 的 产物 而 磁 到 了 一 些 困难 。 它 们 全 都 是 
与 活性 滤液 有 联系 的 噬菌体 的 抗 性 载体 ,而 需要 一 些 新 的 叭 菌 体 从 它们 中 间 诱 发 出 FA。 
哄 菌 体 的 抗 性 也 使 重复 诱导 的 效率 降低 ,这 大 概 因为 减弱 了 FA 的 吸附 作用 。 

自发 回复 突变 使 转 导 其 突变 亲本 的 能 力 得 到 恢复 ,其 情况 犹如 转 导 回复 变异 那样 。 
这 是 说 , 当 不 管用 哪 一 种 方法 使 一 个 细胞 从 A 一 变 为 A 十 , 它 能 重新 产生 A 十 物质 。 对 
游离 FA 的 突变 尚未 进行 研究 。 


细菌 叭 菌 体 和 FA 之 间 的 相互 关系 


一 些 最 新 收集 的 证 据 指出 FA 颗粒 和 细菌 噬菌体 的 同一 性 。FA 和 噬菌体 具有 一 共 
同 的 滤 过 终点 ;用 一 个 120 纳米 的 A. P. D. 膜 ,两 者 都 能 保留 99% 。 与 菌 体 抗原 对 相 联 
系 , 它 们 对 沙门 氏 杆 菌 属 血清 型 的 吸附 具有 共同 的 特异 性 。 在 吸附 鼠 伤 寒 沙门 氏 杆 菌 时 
两 者 都 在 同一 点 上 达到 饱和 , 且 哈 菌 体 对 FA 的 比率 保持 恒定 不 变 。 提 纯 过 程 中 ,FA 和 
噬菌体 仍然 在 一 起 。 在 短期 试验 ,从 侵 染 细菌 的 噬菌体 中 同时 释放 出 FA 和 噬菌体 。 电 
子 显微镜 下 呈现 出 正常 大 小 颗粒 在 形态 上 的 相似 性 。 

下 述 试验 说 明 喉 菌 体 颗 粒 只 能 是 转 导 遗传 物质 的 一 个 被 动 的 载体 。 从 生长 在 细菌 
细胞 上 的 单一 噬菌体 的 颗粒 ,有 得 到 高 滴定 度 的 噬菌体 和 包括 亲本 细胞 整个 基因 型 ,但 
只 能 使 每 个 细菌 细胞 发 生 一 次 转 导 的 FA 总 体 。 从 这 种 滤液 得 到 的 单一 噬菌体 颗粒 ,能 
在 亲本 起 源 相 同 ,但 基因 型 不 同 的 细菌 细 胞 上 生长 。 所 产生 的 FA 相当 于 第 二 给 体 的 基 
因 型 。 

在 FA 诱发 作用 一 节 中 , 曾 提 到 过 借助 于 转移 使 FA 明显 地 再 生 。 其 解释 是 FA fa 
噬菌体 的 联合 ,噬菌体 不 断 刺 激 FA 的 产生 。 为 测试 这 一 点 ,用 青 辟 率 处 理 A 一 .B 十 .C 
二 细胞。 用 相同 的 细胞 转移 滤液 以 产生 FA(A 一 、B 十 .C 十 ) 和 一 种 能 在 这 些 相 同 细 胞 上 
作 测 定 的 噬菌体 。 当 添加 到 A 十 .B 一 .C 二 细胞 (来 自 相 同 起 源 的 亲本 ) 时 ,所 得 到 的 FA 
是 A+B C+. WA B 十 制剂 都 被 吸附 而 消失 掉 , 从 而 得 到 了 与 B 十 细胞 基因 型 相 平 
行 的 制剂 。FA 不 是 这 样 来 繁殖 ,而 是 为 了 进一步 生产 , 同 必 须 的 刺激 剂 噬菌体 相 结 合 。 


鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 的 遗传 交换 是 由 一 细菌 产物 , 即 我 们 所 说 的 FA( 滤 过 性 物质 ?来 
进行 传递 的 。 一 种 个 别 的 活性 滤液 能 把 许多 遗传 特性 从 一 个 菌株 转移 ( 转 导 ) 到 另 一 个 
菌株 。 虽 然 这 种 滤液 的 全 部 活性 包括 其 亲本 培养 物 的 基因 型 ,但 每 一 次 转 导 只 传递 每 一 
个 细菌 的 一 个 单一 的 特性 。 这 与 大 肠 杆 菌 K-12 菌株 的 遗传 交换 不 同 ,那里 是 几 个 区 分 
两 个 亲本 的 遗传 标志 进行 不 受 限制 的 重组 。 

可 以 把 FA 看 做 是 进入 被 转 导 细胞 固定 遗传 的 遗传 物质 。 我 们 可 以 提问 ,究竟 这 种 
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转移 是 一 种 单纯 的 添加 物 还 是 固定 遗传 因子 的 一 种 可 以 取代 的 交换 和 替代 ? 如 果 根 据 
大 肠 杆菌 杂 合 二 倍 体 研 究 (Lederberg,1951b) 来 推理 链 霸 素 抗 性 是 一 隐 性 突变 ,那么 抗 
性 的 转 导 与 简单 添加 的 机 理 就 不 符 。 

必须 小 心 辨别 FA 的 两 种 特点 :颗粒 本 身 的 生物 学 性 质 及 其 遗传 功能 。 有 充分 理由 
要 用 细菌 噬菌体 来 鉴定 颗粒 。 然 而 ,噬菌体 颗粒 在 功能 上 是 把 遗传 物质 从 一 个 细菌 转 导 
到 另 一 个 细菌 的 被 动 载体 。 这 种 遗传 物质 只 相当 于 细菌 基因 型 的 一 部 分 。 例 如 , 当 把 一 
个 标志 原 养 型 的 FA 同一 个 营养 缺陷 型 一 起 涂 布 在 最 低 琼 脂 培养 基 上 ,在 被 转 导 的 原 养 
型 中 ,看 不 到 假设 为 “给 体 核 "的 基因 型 。 假 如 所 产生 的 这 种 独一无二 的 效应 取决 于 偶尔 
有 机 会 从 一 个 复合 的 颗粒 释放 出 某 种 特定 的 活性 ,或 者 细胞 中 发 生 一 些 局 部 化 的 非 遗 传 
性 事件 , 它 通常 只 留 下 一 种 对 转 导 敏感 的 功能 ,那么 可 以 坚持 主张 FA 是 一 种 遗传 复合 体 
而 不 是 一 个 遗传 单位 的 假说 。 这 种 最 初 单 个 转 导 的 细胞 发 育成 一 个 独立 的 菌落 。 由 于 
这 种 菌落 包括 约 10 个 细菌 ,人们 可 以 指望 ,一 个 FA 颗粒 的 复合 残留 物 ,如果 是 存活 的 ， 
将 在 菌落 生长 期 间 , 使 一 些 子 细胞 向 别 的 性 状 转 导 。 但 是 ,每 一 个 FA 颗粒 只 产生 一 个 单 
独 的 转 导 菌 落 。 这 说 明 它 的 组 成 同 其 遗传 效应 一 样 的 简单 。 

当 LA-22 从 营养 缺陷 型 ( 苯 丙 氨 酸 缺 陷 和 酯 氨 酸 缺陷 : 色 氨 酸 缺 陷 ) 转 导 成 原 养 型 ， 
我 们 就 有 一 个 明显 的 双重 变异 。 如 把 这 个 突变 体 涂 布 在 辅 加 葵 丙 氨 酸 和 了 酯 氨 酸 的 最 低 
琼脂 培养 基 上 , 它 偶尔 会 回复 到 第 一 步 的 营养 缺陷 状态 。 然 而 , 当 LA-22 在 这 个 培养 基 
上 被 转 导 的 话 , 所 发 现 的 第 一 步 营养 缺陷 型 绝 不 会 超过 用 自发 回复 所 能 解释 的 范围 。 大 
多 数 选 出 的 菌落 是 原 养 型 。 在 其 他 任何 哪 一 种 菌株 间或 菌株 内 转 导 ,我 们 都 不 能 使 转 导 
的 影响 超过 一 个 特性 。LA-22 的 营养 像 是 由 相同 遗传 位 置 上 两 个 连续 突变 决定 的 。Da- 
vis(1951) 关 于 芳香 族 生物 合成 的 设计 同 这 一 见解 相符 。 虽 然 LA-22 这 个 突变 体能 自发 
回复 到 一 个 中 间 性 的 等 位 基因 ,但 转 导 使 野生 型 基因 取代 成 充分 的 合成 。 

对 FA 细 粒 似乎 最 有 理 的 假设 为 ,它们 是 核 素 的 一 个 异 质 群体 ,而 每 一 种 核 索 有 它 自 
己 的 能 力 , 换 句 话说 ,每 一 种 核 素 负载 一 “ 单 基 因 ” 或 小 的 染色 体 片 段 。 

不 管 FA 颗粒 的 性 质 如 何 , 对 于 把 转 导 的 遗传 物质 引入 受 体 细胞 固定 的 遗传 ,必须 假 
定 一 些 机 理 。 这 里 顺便 说 一 下 Muller(1947) 对 肺炎 球菌 转化 类 型 的 分 析 :“.…… 实 际 上 ， 
还 有 存活 的 细菌 染色 体 ,或 部 分 染色 体 , 自 由 地 流入 所 用 的 培养 基 中 。 据 我 所 见 , 这 些 染 
色 体 可 侵入 无 散 膜 的 细菌 ,并 或 者 同 寄主 染色 体 进 行 一 种 交换 后 ,在 那里 部 分 地 扎 下 
TR.” 

在 一 篇 有 关 沙 门 氏 杆菌 重组 系统 的 初 报 中 提 到 (Lederberg 等 ,1951),FA 可 能 同 细 
Pag 工 类 型 (Klieneberger-Nobel,1951) 有 关 。 对 某 些 制剂 起 反应 而 发 生 脱 胀 的 “ 蛇 ”, 可 
滤 的 颗粒 和 巨 体 , 篆 为 FA 和 上 类 型 所 特有 的 。 除 了 提出 经 过 滤器 成 活 的 颗粒 外 ,我 们 
不 能 重复 所 报道 的 周期 。 这 种 可 见 的 凝集 颗粒 和 诱发 脱 胀 形状 的 抗 血清 对 FA 的 活性 并 
非 必需 。 但 是 ,不 能 用 一 个 简单 的 设计 使 全 部 成 员 都 适用 ,这 可 能 因为 它 比 我 们 目前 所 
知 的 系统 更 要 复杂 得 多 。 

细菌 学 文献 中 有 许多 报道 结果 可 以 解释 成 转 导 ( 参 见 Luria,1947 和 Lederberg ,1948 
的 评论 ) 。 这 些 试验 由 于 它们 繁殖 和 定量 方面 的 困难 而 受到 批评 或 被 忽视 ,但 现在 借助 
于 所 提出 的 发 现 可 予以 重新 研究 。 目 前 引用 一 些 更 恰当 的 试验 应 该 可 以 得 到 满足 了 。 
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Wollman(1925) 报 道 了 用 大 肠 杆 菌 经 滤 过 性 物质 获得 沙门 氏 杆 菌 的 免疫 特异 性 。 相 似 的 
材料 ( 它 能 通过 细菌 体 溶菌 作用 得 到 ) 牵 涉 到 抗 青霉素 的 葡萄 球菌 和 链球 菌 对 相对 的 青 
霉 素 敏感 性 的 改变 (Voureka,1948;George 和 Pandalai, 1949). SE fH) 39r FF 288 Bl HA He ots BE 
氏 菌 (Weil 和 Binder, 1947) 当 用 异 源 类 型 的 提取 液 处 理 , 就 得 到 了 新 的 免疫 特异 性 。Bo- 
ivin(1947) 报 道 了 大 肠 杆 菌 的 一 种 相似 的 变异 。 不 幸 的 是 他 的 菌株 已 丢失 而 不 能 再 子 以 
WHE., Bruner 和 Edwards(1948) 在 一 篇 关于 沙门 氏 杆 菌 生长 在 特异 血清 中 引起 体质 抗 
原 变异 的 报道 中 评论 了 这 种 可 能 性 , 即 在 血清 中 溶解 的 细菌 产物 与 这 种 变化 有 关系 。 

这 些 有 争议 的 系统 ,不 足以 为 详尽 比较 沙门 氏 杆 菌 属 的 转 导 提供 证 明 。 肺 炎 球 菌 
CAvery 等 ,1944;MecCarty,1946) 和 流感 嗜 血 杆 菌 (Alexander 和 Leidy,1951) 的 转化 研究 
得 更 完整 。 

肺炎 球菌 莱 膜 性 状 的 遗传 转化 取决 于 一 种 特殊 的 细菌 产物 (肺炎 球菌 的 转化 原理 ， 
PTP) 。 最 初 ,把 它 解 释 为 一 种 直接 突变 ,现在 认为 是 一 种 遗传 交换 (Ephrussi-Taylor， 
1950) iX 4E , ZAHI SE RA TE XR (Griffith, 19280 , — 3& Xil rp [i] PE 3E S HE AR CEphrussi-Tay- 
lor,19510 . M 蛋白 质 性 状 (Austrian 和 Macleod, 1949) 和 青霉素 抗 性 (Hotchkiss,1951) 
都 得 到 了 转化 。 如 同 沙门 氏 杆 菌 一 样 ,每 一 个 性 状 都 是 独立 转化 的 。 但 这 两 个 系统 之 间 
有 一 些 差 别 。FA 必须 是 诱发 的 ,而 PTP 则 可 从 健康 细胞 中 提取 。FA 对 各 种 化 学 处 理 
的 抗 性 只 得 出 与 其 化 学 性 质 相反 的 证 据 。 脱 氧 核糖 核酸 在 PTP 中 的 作用 已 通过 脱氧 核 
糖 核酸 酶 使 之 失 活 而 予以 证 实 。 用 定 孔 胶 膜 保持 活性 ,得 到 对 两 个 不 同性 状 有 影响 的 
FA 颗粒 大 小 ( 约 0. 1 微米 ?的 可 比较 的 估 测 值 。 而 另 一 方面 ,经 各 种 估 测 ,PTP 的 颗粒 大 
小 从 平均 500 000 个 离心 团 (Avery 等 ,1944) 到 相当 于 具有 高 度 不 对 称 性 的 18 000 000 分 
子 量 (Fluke 等 ,1951) 的 一 个 电离 辐射 敏感 体积 。 它 比 起 FA 颗粒 要 明显 小 得 多 。 用 一 
复合 血清 系统 ,肺炎 球菌 必然 在 吸附 PTP 方面 是 敏感 的 。 转 化 频率 低 而 不 易 测定 ,看 来 
是 因为 细菌 的 低能 力 的 缘故 。 在 缺乏 吸附 试验 的 情况 下 ,不 能 排除 有 一 种 相似 于 沙门 氏 
杆菌 属 的 系统 。 这 两 个 系统 还 缺乏 重要 的 资料 ,而 时 间 会 解决 这 些 明 显 的 差别 。 

沙门 氏 杆 菌 转 导 与 大 肠 杆 菌 有 性 重组 的 关系 尚 模糊 不 清 。 在 可 杂交 的 大 肠 杆 菌 或 
沙门 氏 杆 菌 的 有 性 重组 中 都 没有 发 现 过 转 导 。 这 两 个 属 在 分 类 学 上 关系 密切 ,但 似乎 有 
着 完全 不 同 的 遗传 交换 的 模式 。 

在 大 肠 杆 菌 K-12 菌株 首次 证 实 了 有 性 重组 。 随 着 发 展 出 一 种 有 效 的 筛选 措施 ,已 
证 明 有 2% 到 3% 的 大 肠 杆菌 分 离 体 与 K-12 菌株 杂交 (Lederberg,1951)。 大 肠 杆 菌 重组 
的 作用 物 差不多 肯定 是 细菌 细胞 。 细 菌 明显 地 配对 ,形成 接合 子 , 亲 本 和 重组 体 细胞 从 
接合 子 起 开始 以 后 的 减 数 分 裂 , 其 中 连锁 为 一 突出 的 特点 (Lederberg,1947)。 意 外 地 发 
生 不 分 开 而 继续 分 离 为 单 倍 体 和 二 倍 体 染 色 体 组 (Zelle 和 Lederberg,1951) ,证 实 了 在 一 
个 单 细 胞 内 染色 体 组 的 结合 。 虽 然 在 沙门 氏 杆 菌 的 转 导 中 ,溶菌 性 起 了 重要 的 作用 ,但 
大 肠 杆菌 培养 物 溶菌 和 非 溶菌 的 所 有 组 合 杂 交 都 是 同样 方便 的 (Lederberg,1951)。 

鉴于 缺少 未 选择 标志 者 的 重组 ,对 某 些 类 型 的 遗传 分 析 来 说 , 转 导 与 有 性 重组 相 比 ， 
是 一 个 用 途 较 差 的 工具 。 但 由 于 FA 或许 同 细胞 外 遗传 物质 有 关 ,诸如 基因 繁殖 ,新 陈 代 
谢 和 突变 等 问题 可 能 更 容易 得 到 解决 。 有 性 系统 通常 能 提供 遗传 物质 的 再 分 配 , 并 且 是 
有 机 界 进化 中 实现 自然 选择 的 一 个 重要 的 变异 来 源 。 有 性 重组 和 转 导 ,由 于 其 频率 太 低 
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都 只 能 局 限于 细菌 的 遗传 互 换 。 转 导 交换 则 受 频 率 和 范围 两 方面 的 限制 。 

要 估价 转 导 在 发 展 免 疫 上 复合 的 沙门 氏 菌 种 所 起 的 作用 尚 嫌 为 时 过 早 。White 
(1926) 曾 猜测 ,从 一 个 具有 所 有 许多 可 能 的 抗原 的 单一 菌株 丧失 变异 可 得 到 许多 血清 类 
型 。Bruner 和 Edwards(1948) 得 到 了 使 当今 物种 丢失 变异 的 特殊 例子 。 转 导 对 一 些 在 
“后 代 ” 系 之 间 自 发 和 独立 产生 的 变异 如 何 进行 转移 提供 了 机 理 。 沙 门 氏 菌 属 包 括 一 批 
血清 型 ,它们 是 鼠 伤 寒 沙 门 氏 杆菌 FA 的 一 种 受 体 。 正 在 寻找 其 他 的 受 体 种 类 。 在 这 类 
受 体 中 ,有 可 能 在 实验 室 发 展 出 其 他 新 的 可 与 伤寒 沙门 氏 杆 菌 和 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 抗原 
杂种 相 媳 美 的 血清 类 型 。 

几 个 不 同 的 细菌 属 已 就 其 遗传 交换 的 模式 进行 了 深入 的 研究 。 这 几 个 已 知 的 系统 ， 
每 一 个 在 细节 上 都 有 所 不 同 , 这 扩大 了 我 们 对 细菌 繁殖 和 遗传 的 见解 。 


小 结 


当 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 生长 在 具有 种 种 适度 的 有 害 物质 ,特别 是 微弱 的 溶菌 噬菌体 
时 , 它 产 生出 一 种 滤 过 性 物质 (FA) ,能 使 遗传 特性 从 一 个 菌株 转移 到 另 一 个 菌株 。 

各 滤液 能 转 导 许多 不 同 的 特性 ,但 一 个 单 细 胞 不 超过 一 种 。 滤 液 的 活性 同 给 体 细胞 
的 特性 是 平行 的 。 营 养 发酵. 药物 抗 性 和 抗原 性 状 都 进行 了 转 导 。 新 的 性 状 经 多 代 继 
代 培 养 后 成 为 稳定 。 

FA 对 于 握 仿 、 甲 茶 和 乙醇 一 类 的 消毒 剂 和 胰 酶 、 胰 和 蛋白酶 .核糖 核酸 酶 和 脱氧 核糖 
核酸 酶 等 一 类 酶 是 有 抗 性 的 。FA 的 颗粒 大 小 ,经 定 孔 胶 膜 过 滤 测 定 , 约 为 0. 1 OK. 
FA 吸附 作用 迅速 , 且 在 供 试 的 各 种 血清 型 中 与 存在 体质 抗原 好 有 关 。 

对 任何 一 个 性 状 转 导 的 最 高 频率 为 2x10 一 ,吸附 期 间 为 饱和 所 限制 。 观 察 到 一 些 
类 型 间 的 转移 。 例 如 ,来 自 鼠 伤寒 沙门 氏 杆 菌 的 i 鞭毛 抗原 转 导 到 伤寒 沙门 氏 杆 菌 而 产 
生 一 些 新 的 血清 类 型 : 公 、 和 ;i, 一 一 。 把 沙门 氏 菌 属 的 遗传 转 导 同 嗜 血 杆菌 和 肺炎 球菌 
的 “类 型 转化 ”以 及 大 肠 杆 菌 的 有 性 重组 作 了 对 照 和 比较 。 
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噬菌体 生长 过 程 中 蛋白 质 
和 核酸 各 自 的 功能 


ET a i Eh e kA (CA. D. Hershey ?. 35 25 + BRCM. Chase) 
(美国 ”冷泉 港 实验 室 ,1952 f£) 


Doermann(1948) Doermann 和 Dissosway(1949) 以 及 Anderson 和 Doermann(1952) 
的 工作 说 明 ,噬菌体 T2. T3 和 T4, 是 以 一 种 非 侵 染 形式 在 细菌 细胞 中 增殖 的 。 这 和 某 些 
溶 源 性 细菌 携带 的 噬菌体 是 同样 的 情况 C(Lwofft 和 Gutmann,1950)。 对 这 些 病毒 的 营养 
生长 期 尚 不 了 解 。 本 文 报道 的 实验 表明 ,T2 生长 的 最 初 阶 段 之 一 是 病毒 颗粒 的 核酸 ,从 
它 的 蛋白 质 外 这 中 释放 出 来 ,此 后 ,这 些 含 硫 蛋 白质 就 没有 其 他 作用 了 。 


材料 和 方法 


本 文中 鸣 菌 体 T2 指 的 是 一 个 叫 T2H 的 变种 (Hershey,1946);T2h 指 的 是 T2 的 一 
个 寄主 范围 改变 的 突变 体 ;uv 叭 菌 体 指 的 是 噬菌体 用 一 灭 菌 的 紫外 灯 ( 通 用 电器 公司 ) 


O EXIF A. D. Hershey, M. Chase. Independent functions of viral protein and nucleic acid in growth of 
bacteriophage. J. Gen Physiol, 1952, 36(1): 39-56. 

Q 阿尔 弗 雷 德 . hdi CAlfred Day Hershey, 1908—1997) ,美国 微生物 遗传 学 家 。 他 因 在 噬菌体 分 子 生 物 学 方 
面 的 开拓 性 工作 ,与 Max Delbriick Salvador Luria 共同 获得 1969 年 诺 贝 尔 生 理学 或 医学 奖 。 
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照射 ,使 存活 率 为 10“。 

敏感 细菌 指 的 是 大 肠 杆 菌 的 一 个 对 T2 及 T2 Bg h 突变 体 敏 感 的 菌株 H; 抗 性 菌 B/2 
指 的 是 一 个 抗 T2、 但 对 T2 f) h 突变 体 敏感 的 菌株 ; 抗 性 菌株 B/2h 指 的 是 一 个 对 这 两 者 
都 抗 的 菌株 。 这 些 细菌 不 能 吸附 它们 所 能 抵抗 的 噬菌体 。 

低 盐 肉 汤 培养 基 , 每 升 含有 bacto- 和 蛋白 肛 10 yz. fU Ag 1 克 、NaCl 1 克 。 肉 汤 培 养 
基 除 了 这 些 成 分 外 ,还 含有 bacto- 牛 肉 浸 汁 3 克 、NaCl 4 克 。 

甘油 -乳酸 盐 培 养 基 每 升 含有 乳酸 钠 70mMQ .甘油 4 克 、NaCl5 克 、KC12 克 .NH4CI 
1 克 、.MgCl 1 mM,CaCh 0. 1 mM, 明胶 0. 01 克 、 磷 (如 正 磷 酸 盐 )10 毫克 、 硫 (如 MgSO, ) 
10 ZEE .pH7. 0, 

吸附 培养 基 每 升 含有 NaCl 4 3E. K: SO, 5 5. KH; PO, 1. 5 3£. Na; HPO, 3 3E. 
MgSO, 1 mM,CaCl; 0. 1 mM HHH 0.01 3E .pH7. 0, 

(is B 35 CVeronaD 缓冲 液 每 升 含 有 二 乙 基 巴 比 土 酸 钠 1 935. MgSO, 3 mM. BAAR 1 克 、 
pH8. 0. 

本 文中 提 到 的 HCN 是 由 氰 化 钠 溶液 组 成 ,使 用 时 用 磷酸 中 和 。 

把 培养 18 小 时 的 细菌 ,在 377C SA Rb EB 10 分 钟 , 并 用 吸附 培养 基 洗 涤 ,然后 与 同位 素 
样品 在 吸附 培养 基 中 混合 ,测定 细菌 吸附 的 同位 素 ,混合 物 在 377C PRA 5 分 钟 , 再 用 水 稀 
释 、 离 心 。 分 别 对 沉淀 和 上 清 液 进行 分 析 。 

用 抗 血清 沉淀 的 同位 素 测定 方法 ,是 在 每 毫升 约 含 10" 无 放射 性 噬菌体 的 0.5%% 盐 
溶液 中 ,把 同位 素 样品 和 稍 多 于 最 低 量 的 抗 噬菌体 血清 (最 后 稀释 度 为 1 : 160) 混 合 , 会 
产生 明显 的 沉淀 。 混 合 物 在 37°C 保温 2 小 时 后 离心 。 

DNase 试验 的 做 法 是 :用 佛 罗 那 缓冲 液 稀释 过 的 样品 ,经 过 预 热 ,每 毫升 加 0. 1 毫克 
晶体 的 DNase (44 itii ^: £5 3:39 3: 0,37 "C [Rl 15 分 钟 。 样 品 冷 却 后 ,用 5%TCA( 每 毫升 
中 含有 1 毫克 血清 白 蛋白 ) 沉 淀 ,离心 。 然 后 测定 酸 溶性 同位 素 。 

在 离心 分 离 过 程 中 得 到 的 所 有 沉淀 都 未 经 洗涤 ,因此 含有 5% 的 上 清 液 。 沉 泻 和 上 
清 液 都 进行 分 析 。 

用 一 个 在 末端 开口 的 Geiger 计数 器 来 测定 放射 性 ,为 了 避免 样品 本 身 吸 附 作 用 造成 
的 损失 ,采用 的 样品 要 少 , 而 且 要 充分 干燥 。 在 测定 2P 绝对 值 时 ,使 用 的 *P 溶液 ,以 及 
标准 溶液 ,都 是 从 国家 标准 局 得 到 的 。 在 测定 *S 的 绝对 值 时 ,我 们 采用 了 供给 同位 素 单 
位 (美国 橡树 岭 国 家 实验 室 ) 提 供 的 分 析 ( 士 20%)。 

用 甘油 -乳酸 盐 培 养 基 培养 细菌 ,在 磷 和 硫 的 浓度 低 时 ,pH 比较 稳定 ,这 种 培养 基 对 
于 本 文中 提 到 的 其 他 一 些 实验 也 是 有 用 的 。 

在 这 种 培养 基 中 ,敏感 菌 的 18 小 时 培养 物 , 每 毫升 约 有 2X10’ 个 菌 ,在 对 数 生 长 时 
没有 延迟 期 ,而 且 在 同 种 培养 基 中 进行 继 代 培养 时 ,不 管 接种 最 的 大 小 ,每 个 细胞 都 没有 
光 散 射 的 改变 。 在 37C 增 殖 一 代 的 时 间 是 1.5 小时。 这 种 细胞 要 比 在 肉 汤 中 培养 的 细 
胞 小 些 。 在 这 种 培养 基 中 ,T2 表现 出 有 22 一 25 分 钟 的 潜伏 期 。 用 氰 化 物 和 UV- 叭 菌 体 
(在 文章 内 容 中 将 叙述 ) 的 洲 菌 作用 得 到 的 噬菌体 产量 :在 15 分 钟 的 时 候 , 每 个 细菌 1 


Q mmol/L. 
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个 ;在 25 分 钟 的 时 候 , 每 个 细菌 16 个 。 在 稀释 培养 物 中 ,50 分 钟 的 时 候 , 达 到 最 终 释 放 
量 是 每 个 细菌 有 30 一 40 个 噬菌体 。 在 每 毫升 为 2x 10' 个 细菌 时 ,培养 物 慢 慢 地 溶菌 ,每 
个 细菌 可 产生 140 个 噬菌体 。 在 这 种 培养 基 中 ,细菌 和 噬菌体 的 生长 都 和 在 肉 汤 中 一 
样 ,重复 性 很 好 。 

为 了 制备 同位 素 标记 的 噬菌体 ,把 比 活 性 为 0.5 毫 居 里 /毫克 的 *P 或 比 活 性 为 8.0 
毫 居 里 /毫克 的 5S 加 入 甘油 -乳酸 盐 培 养 基 中 , 先 让 细菌 至 少 生 长 4 个 小 时 ,然后 加 进 鸣 
菌 体 。 叭 菌 体感 染 后 ,将 培养 物 通 气 培养 过 夜 , 用 低速 (2 000Xg) 和 高 速 (12 000 X g) 3E FS 
心 各 三 次 ,分 离 出 同位 素 标记 的 叭 菌 体 , 吻 菌 体 悬 液 贮存 时 ,浓度 不 要 超过 4 微 居 里 /毫升 。 

这 种 制品 中 每 个 活 的 噬菌体 颗粒 含有 (1.0 一 3.0) 关 10 天 微克 的 硫 和 和 (2.5 一 3.5) X 
10 微克 的 磷 , 有 时 制品 含 硫 量 过 多 ,可 用 热处理 杀 死 了 的 .不 能 吸附 噬菌体 的 细菌 的 吸 
附 作 用 来 改良 。 由 于 存在 失 活 的 噬菌体 颗粒 和 空 的 噬菌体 “外 膜 ”, 影 响 了 制品 的 放射 化 
学 纯度 。 制 品 中 的 硫 ( 约 20% ) 可 以 被 抗 噬菌体 血清 沉淀 ( 见 表 1), 也 可 以 被 抗 噬菌体 的 
细菌 吸附 ,但 不 能 被 对 噬菌体 敏感 的 细菌 吸附 ( 见 表 7), 这 说 明 制 品 中 污染 有 “外 膜 " 物 
质 。 表 1 的 资料 表明 ,就 我 们 的 研究 目的 来 看 ,细菌 原来 的 污染 可 以 忽略 不 计 。 为 了 证 
实 我 们 的 主要 发 现 反 映 的 确实 是 活 喉 菌 体 的 特性 ,在 本 文 末 尾 引 用 了 用 失 活 噬菌体 做 的 一 
些 实验 。 


Ri 质 壁 分 离 的 噬菌体 的 “ 空 胞 " 各 深 液 的 组 分 
FAP 2B TA tie pa ice ERE | 用 下 述 同位 素 标记 质 壁 分 离 的 噬菌体 


同位 素 的 百分数 


酸 溶性 的 

用 DNase 处 理 后 酸 溶 性 的 
吸附 到 敏感 细菌 上 的 
被 抗 噬菌体 血清 沉淀 的 


静止 吻 菌 体 颗粒 的 化 学 形态 


Anderson(1949) 发 现 将 T2 噬菌体 颗粒 悬浮 在 高 浓度 的 氯 化 钠 中 ,再 用 水 把 悬浮 液 
快速 稀释 ,可 使 噬菌体 失 活 。 在 电子 显微镜 下 可 见 这 种 失 活 的 唤 菌 体 好 像 是 师 时 形 的 
"Us". (EL TE NE NERE FE ,就 不 会 引起 噬菌体 失 活 ,因此 认为 这 种 失 活 是 由 于 渗透 压 又 变 
造成 的 。 并 且 推 论 ,这 种 颗粒 具有 一 种 渗透 膜 。Herriott(1951) 发 现 渗 透 压 又 变 能 使 噬 
菌 体 颗 粒 的 DN A 释放 到 溶液 中 性 空 胞 "可 以 吸附 到 细菌 上 ,并 使 细菌 溶解 。 他 指出 这 是 
用 病毒 物质 鉴定 病毒 功能 的 一 个 开端 。 

室温 下 ,将 叭 菌 体 (102" 个 /毫升 ) 在 3 M 的 NaCl PARTE 5 分 钟 ,并 迅速 在 悬 液 中 
注入 40 倍 体积 的 蒸馏 水 ,能 使 同位 素 标记 过 的 T2 发 生 质 壁 分 离 。 这 种 质 壁 分 离 的 噬 菌 
体 , 存 活 者 不 到 2% ,然后 用 表 1 的 几 种 方法 分 析 磷 和 硫 。 结 果 从 以 下 几 点 证 实 并 发 展 了 
以 前 的 发 现 : 

(1) 质 壁 分 离 将 噬菌体 T2 分 离 成 “ 空 胞 ”和 溶液 两 部 分 ,整个 噬菌体 颗粒 所 含 的 硫 
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几乎 全 在 “ 空 胞 ”中 ,而 DNA 则 几乎 全 在 溶液 中 。 

(2)“ 空 胞 ”含有 叭 菌 体 颗粒 的 主要 抗原 ,这 种 抗原 用 抗 血 清 可 以 检查 出 来 。DNA FE 
放出 来 后 成 为 游离 酸 , 也 可 能 与 不 含 硫 、 也 无 抗原 活性 的 物质 结合 在 一 起 。 

(3)“ 空 胞 ”能 特异 性 吸附 到 对 噬菌体 敏感 的 细菌 上 去 ;DNA 则 不 能 。 

(4)“ 空 胞 ”是 蛋白 质 外 壳 , 它 庄 在 整个 噬菌体 颗粒 DIN A. 的 外 面 ,能 与 抗 血清 起 反 
应 ,能 保护 DNA 免 受 DNase 破坏 , 它 带 有 能 吸附 到 细菌 上 去 的 “器 官 ”。 

(5) 噬菌体 的 质 壁 分 离 是 由 于 渗透 压 又 变 造 成 的 ,因为 如 果 将 噬菌体 悬浮 在 盐 溶液 
中 缓慢 地 稀释 ,就 不 能 使 它 失 活 ,而 且 它 的 DNA 也 不 会 暴露 在 DNase 中 。 


吹 菌 体 吸附 到 细菌 上 后 ,其 DNA 变 得 对 DNase 敏感 了 


上 述 的 项 止 噬菌体 颗粒 的 结构 说 明 ,噬菌体 的 增殖 可 能 首先 要 改变 或 除去 这 种 病毒 
颗粒 的 保护 性 外 过。 估计 这 种 改变 本 身 就 说 明 叭 菌 体 DNA 变 得 对 DNase 敏感 了 。 表 2 
列 出 的 实验 说 明了 这 一 点 。 这 些 结果 可 归纳 为 以 下 几 点 : 

C1) 堪 菌 体 吸附 到 加 热 杀 死 的 细菌 上 后 ,其 DNA 变 得 对 DNase 非常 敏感 。 

(2) 叭 菌 体 吸附 到 活 细 菌 上 后 , 放 在 80C 加 热 10 分 钟 ,其 DNA 也 变 得 对 DNase fit 
感 了 。 在 这 个 温度 下 不 发 生 吸 附 的 噬菌体 ,对 DNase 是 不 敏感 的 。 

G) 吸附 到 未 经 加 热 的 细菌 上 去 的 噬菌体 DNA, 对 DNase 是 有 抗 性 的 ,推测 是 因为 
酶 透 不 过 细胞 结构 ,因而 起 了 保护 作用 。 


表 2 只 菌 体 吸附 到 细菌 上 后 ,其 DNA 变 得 对 DNase 敏感 了 ? 


用 下 列 物质 标 不 能 沉降 的 同位 素 (%) 
噬菌体 吸附 于 下 列 菌 体 记 的 噬菌体 


活 细菌 "S 
活 细菌 "P 
侵 染 前 加 热 过 的 细菌 "S 
侵 染 前 加 热 过 的 细菌 "p 
侵 染 后 加 热 过 的 细菌 as 
侵 染 后 加 热 过 的 细菌 

加 热 过 的 .未 吸附 的 噬菌体 : 
70'C 
80'C 
90'C 
100'C 


酸 溶性 *P 


CD 在 吸附 培养 基 中 ,37C 5 分 钟 ,使 蜂 菌 体 吸 附 到 细菌 上 去 ,随后 就 洗 涨 。 

细菌 在 吸附 培养 基 中 ( 侵 染 前 ) 或 佛 罗 那 缓冲 液 中 ( 侵 染 后 ) 80°C PA Ab BH 10 分 钟 。 
不 能 吸附 的 噬菌体 是 在 佛 罗 那 缓冲 液 中 加 热 ,并 用 DNase 处 理 ,用 TCA 沉淀 。 
分 离 供 试 样品 ,都 是 在 1300X g 离心 10 分 钟 。 


鸣 菌 体 吸附 到 加 热 杀 死 的 细菌 上 后 ,其 DNA 变 得 对 DNase 敏感 了 。 这 一 现象 首先 
是 Graham 和 他 的 同事 (私人 通信 ) 发 现 的 。 
通过 冻 栅 交替 (随后 用 甲醛 固定 ,使 细胞 的 酶 失 活 ), 可 以 使 被 侵 染 细胞 中 的 DNA 容 
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易 受 到 DNase 的 影响 。 只 用 甲醛 固定 也 有 一 定 作 用 ,这 可 由 下 面 的 实验 来 说 明 。 

将 细菌 培养 在 肉 汤 中 达 5x107 细 菌 / 毫 升 ,离心 ,再 悬浮 在 吸附 培养 基 中 ,每 个 细菌 
用 大 约 2 个 *P 标记 过 的 哈 菌 体 来 侵 染 。 吸附 5 分 钟 后 ,用 每 升 含 有 MgSO, 1. 0 mM; 
CaCl, 0. 1 mM; 明胶 10 毫克 的 水 深 液 来 稀释 此 悬浮 液 , 再 次 离心 收集 菌 体 。 莫 体 百 悬浮 
在 刚才 提 到 的 这 种 溶液 中 ,浓度 为 5X10’ 个 细菌 /毫升 。 置 于 一 15C 冰冻 ,而 后 用 最 小 热 
量 使 之 融化 ,这 样 冰冻 、 融 化 连续 进行 3 次 。 第 三 次 融化 后 ,立刻 加 进 0. 5% CVV) ky R 
醛 (35%% 甲 醛 ) ,将 菌 固定 。 在 室温 下 30 分 钟 后 ,透析 除去 甲醛 , 芸 液 在 2200Xxg 离心 15 
分 钟 , 用 经 过 冻 M 固定、 透析 的 ”PP 标记 噬菌体 积 经 过 国定 .透析 的 被 侵 染 细菌 作为 对 照 。 

分 析 表 3 给 出 的 资料 可 以 看 出 ,冰冻 和 融化 的 效应 是 :使 胞 内 的 DNA 对 DNase 不 稳 
定 了 ,而 不 是 使 大 量 的 DNA 滤 出 细胞 。 冻 融和 审 醛 固定 对 未 被 吸附 的 叱 菌 体 没 有 什么 
影响 ,单独 的 甲醛 固定 对 于 被 侵 染 过 的 细胞 只 有 温和 的 影响 。 


表 3 冻 、 融 和 甲醛 固定 使 胞 内 噬菌体 变 得 对 DNase 敏感 了 ” 
未 被 吸附 的 轿 菌 体 经 水 ”被 侵 染 过 的 细胞 经 被 咽 菌 体 侵 染 过 的 细 


冻 .融化 和 固定 冻 、 融 和 国定 胞 只 经 固定 

低速 离心 沉淀 部 分 
SHP = 86 
酸 溶性 的 0.5 
DNase 处 理 后 酸 溶性 的 

低速 离心 上 清 液 部 分 
AP 一 14 
酸 溶性 的 1 0.4 
DNase 处 理 后 酸 溶性 的 


CD. 数字 表示 在 原来 的 噬菌体 或 其 被 吸附 的 部 分 中 ,*P 的 百分数 。 


胞 内 的 *P 变 得 对 DNase 敏感 ,以 及 DNA 不 透 出 细胞 ,这 两 点 都 是 这 类 试验 的 恒定 
特性 ,和 见 到 的 洲 菌 现象 无 关 。 在 刚才 叙述 过 的 实验 中 ,冰冻 过 的 巧 液 在 透析 过 程 中 变 
清 了 。 相 差 显 微 镜 检 查看 到 :这 种 细胞 基本 上 都 是 空 的 ,显然 大 多 数 都 破 橡 了 。 另 一 个 
实验 中 ,在 低 盐 肉 汤 中 培养 的 细菌 ,经 噬菌体 侵 染 后 ,在 噬菌体 生长 潜伏 期 的 不 同时 间 ， 
经 过 反复 冻 、. 融 ,并 用 甲醛 固定 ,然后 离心 洗 涂 。 清 楚 可 见 的 溶菌 作用 和 在 显微镜 下 才能 
看 到 的 溶菌 作用 ,只 发 生 在 潜伏 期 后 半期 的 冰冻 菌 悬 液 中 ,在 第 一 次 或 第 二 次 融化 时 ,从 
菌 悬 液 中 都 可 以 看 到 这 种 现象 ;在 这 种 情况 下 ,溶解 的 细胞 全 是 由 完整 的 外 膜 组 成 的 , 除 
了 附着 在 细胞 壁 上 的 几 个 小 的 `. 相 当 有 特色 的 折射 体外 ,其 他 显然 都 是 空 的 。 从 表 3 看 
出 ,不论 在 溶菌 或 不 溶菌 的 细胞 中 , 胞 内 的 *P 对 DNase 的 行为 都 没有 很 大 差异 ,只 是 溶 
菌 之 后 ,*P 的 含量 稍 有 降低 。 本 实验 中 ,对 冻 融 期 间 释 放出 来 的 噬菌体 的 滴 度 ,也 进行 
了 测定 。 在 噬菌体 侵 染 后 ,第 16 分 钟 及 16 分 钟 以 前 冰冻 的 菌 悬 液 ,溶菌 时 基本 上 不 释 
放 噬 菌 体 ;第 20 分 钟 冰 冻 的 菌 悬 液 ,溶菌 时 每 个 细菌 只 产生 5 个 噬菌体 ;第 30 分 钟 用 甲 
醛 处 理 的 菌 悬 液 , 在 常温 下 离心 ,不 能 沉降 的 部 分 中 含有 66 兴 的 ”Pi; 第 30 SP Bb UK UR AS PR 
悬 液 ,每 个 细菌 产生 的 胞 外 噬菌体 是 108 个 ,沉降 下 来 的 物质 大 部 分 是 不 成 型 的 碎片 ,但 
也 含有 很 多 完整 的 外 膜 。 

用 *P 标记 的 噬菌体 侵 染 细菌 ,随后 进行 冻 融 处 理 , 用 这 样 的 菌 体 所 做 的 实验 可 以 得 
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出 如 下 结论 : 

(1) 噬菌体 吸附 到 细菌 上 去 之 后 ,在 不 引起 生长 的 缓冲 液 中 ,噬菌体 DNA 会 变 得 对 
DNase 敏感 了 (Benzer 1952; Dulbecco 1952) 。 

(2) 在 不 允许 胞 内 *P 或 细胞 内 含 物 跑 出 去 的 条 件 下 ,外 膜 可 变 得 对 DNase 有 透 性 。 

(3) 即使 由 于 冻 融 造成 细胞 溶 获 ,细胞 的 其 他 成 分 逸 出 胞 外 ,但 由 哈 菌 体 带 进来 的 
SP 大 部 分 仍 留 在 外 膜 内 ,形成 成 熟 的 子 代 叭 菌 体 。 

(4) 在 发 生 自 发 溶菌 时 , 随 着 噬菌体 的 释放 ,由 噬菌体 带 进 细胞 的 ?P 也 大 部 分 释放 
出 去 了 。 

我 们 对 这 些 事实 所 做 的 解释 是 :从 噬菌体 带 进 细 菌 细胞 内 的 DNA ,不 单单 是 能 在 溶 
液 中 存在 ,而 且 在 整个 潜伏 期 中 都 是 组 织 结 构 的 一 部 分 。 


噬菌体 吸附 到 细菌 的 碎片 上 后 ,其 DNA 
从 噬菌体 颗粒 中 释放 出 来 


哈 菌 体 吸附 到 细菌 上 去 以 后 ,其 DNA 对 特异 的 解 聚 酶 变 得 敏感 了 ,这 可 能 意味 着 在 
吸附 后 ,噬菌体 DNA 就 从 其 保护 外 壳 中 排出 。 下 面 的 实验 证 明 : 实 验 中 , 当 噬 菌 体 吸附 
到 破碎 的 细菌 细胞 上 去 时 ,确实 会 发 生 这 种 情况 。 

在 吸附 培养 基 中 ,每 个 细菌 用 4 个 T2 噬菌体 颗粒 进行 侵 染 ,来 制备 细菌 碎片 E 
37'C ,把 这 些 细胞 转 到 低 盐 肉 汤 中 ,培养 物 通气 培养 60 分 钟 ,加 入 0.02 M HCN ,继续 保 
温 培 养 30 分 钟 以 上 ,这 时 , 胞 外 哈 菌 体 产 量 可 以 达到 每 个 细菌 有 400 个 颗粒 ,只 是 因为 
电解 质 的 浓度 低 , 所 以 不 能 吸附 。 溶 解 细胞 的 碎片 在 1700X g 离心 洗涤 ,再 悬浮 在 吸附 
培养 基 中 ,使 其 浓度 相当 于 3X10’ 个 溶解 细胞 /上 毫升。 这 种 瞪 液 主要 含有 骨 澳 的、 破碎 外 
膜 。 同 位 素 标 记 的 噬菌体 吸附 到 这 些 材 料 上 面 去 的 情况 见 表 4。 下 面 几 点 值得 注意 。 


表 4 噬菌体 吸附 到 纲 胞 碎片 上 后 ,其 DNA 就 释放 出 来 ? 


用 来 标记 噬菌体 的 同位 素 
ss "p 
沉降 部 分 
存活 的 噬菌体 16 22 
总 的 同位 素 87 55 
酸 溶性 同位 素 0 2 


DNase 处 理 后 酸 溶性 同位 素 29 


FETA f m ni E 
总 的 同位 素 

酸 溶性 同位 素 
DNase 处 理 后 酸 溶性 同位 素 


(D "S 和 *P 标 记过 的 T2 噬菌体 与 相应 的 细胞 碎片 样品 ,在 吸附 培养 基 中 混合 ,在 37°C 保温 30 分 
钟 ,混合 物 在 2200Xg 离心 15 分 钟 , 然 后 对 沉淀 和 上 清 液 部 分 分 别 进 行 分 析 , 结 果 用 进 人 细胞 碎片 的 
噬菌体 或 同位 素 的 百分数 来 表示 。 
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C1) 在 未 吸附 部 分 中 ,只 含有 5%% 原 来 的 侵 染 型 噬菌体 颗粒 , 占 13% 的 总 硫 量 (这 些 
硫 多 数 是 在 不 能 被 完整 的 细菌 吸附 的 物质 中 ) 。 

(2) 约 有 80% 的 陛 菌 体 失 活 了 。 这 种 叭 菌 体 的 大 部 分 硫 , 以 及 大 部 分 存活 的 噬菌体 
是 在 沉淀 中 。 

G) 上 清 液 中 除了 含有 未 被 吸附 的 存活 噬菌体 外 ,还 含有 总 噬菌体 DNA. 的 40%( 以 
对 DNase 敏感 的 形式 存在 ) 。 这 种 对 DNase 敏感 的 DNA, 数 量 约 为 失 活 噬菌体 颗粒 的 
DNA 数量 的 一 半 ,它们 的 硫 与 细菌 碎片 一 起 沉降 。 

(4) 大 多 数 可 沉淀 的 DNA 可 能 是 存活 的 噬菌体 ,也 可 能 是 对 DNase 敏感 的 DNA, 
后 者 的 数量 约 相 当 于 失 活 颗粒 DNA 的 一 半 。 

这 类 实验 有 一 个 方面 是 不 能 令 人 满意 的 ,人 们 不 清楚 ,释放 出 来 的 DNA 是 代表 失 活 
颗粒 的 全 部 DNA 呢 ? 还 是 只 是 其 中 的 一 部 分 ? 

当 细 菌 (菌株 B) 用 大 量 的 .紫外 线 杀 死 的 噬菌体 T2 或 T4 溶菌 后 ,再 用 *P 标记 的 
T2 Al T4 来 测定 ,也 得 到 了 同样 的 结果 。 这 个 实验 中 ,最 有 意义 的 一 点 是 :用 紫外 线 杀 死 
的 T2 饱和 的 细菌 碎片 ,吸附 TA 要 比 吸 附 T2 好 ;用 T4 饱和 的 细菌 碎片 吸附 T2 要 比 吸 
附 T4 好 。 和 前 面 的 实验 一 样 , 某 些 只 菌 体 在 吸附 之 后 并 不 失去 活性 , 某 些 失 活 噬菌体 的 
DNA 也 没有 从 这 些 细菌 碎片 中 释放 出 来 。 

这 些 实验 表明 :细菌 对 T2 的 某 些 接受 器 和 对 TA 的 某 些 接受 器 是 不 同 的 。 而 且 , 吸 
附 到 这 些 特 异性 的 接受 器 上 的 噬菌体 和 吸附 到 非 选 择 性 接受 器 上 的 噬菌体 的 失 活 机 制 
是 一 样 的 。 显 然 , 这 种 机 制 是 很 有 效 的 , 它 的 作用 不 单单 是 封 阻 吹 菌 体 吸附 到 细菌 上 去 
的 位 点 ,可 能 还 有 其 他 作用 。 


从 受 侵 染 的 细菌 上 去 掉 鸣 菌 体 外 过 


Anderson(1951) 得 到 的 电子 显 微 照 片 表 明 :噬菌体 T2 靠 它 的 尾部 吸附 到 细菌 上 去 。 
假定 在 侵 染 过 程 中 ,这 种 不 稳定 的 吸附 受到 保护 ;再 假定 上 面 得 到 的 结论 是 正确 的 ,那么 
噬菌体 把 DNA 注入 细菌 细胞 内 , 空 的 喧 菌 体外 过 断 离 受 侵 染 细胞 ,应 该 是 一 件 简 单 
的 事 。 

下 面 的 实验 表明 ,用 很 强 的 .就 像 剪 刀 剪 东西 般 的 力量 作用 于 受 侵 染 的 细菌 悬 液 , 就 
很 容易 从 受 侵 染 菌 体 上 去 掉 噬 菌 体外 壳 ; 而 且 实 验 还 说 明 : 去 掉 了 亲本 病毒 80% 的 硫 的 
受 侵 染 细胞 , 仍 能 形成 子 代 噬菌体 。 

把 在 肉 汤 中 培养 的 细菌 , 放 在 吸附 培养 基 中 用 *S 或 *P 标记 的 噬菌体 进行 偿 染 , 离 
心 除 去 未 被 吸附 的 噬菌体 ,把 菌 重新 悬浮 在 含有 下 列 物 质 的 水 中 :MgSO4 1 mM; CaCl, 
0.1 mM; 明胶 0.1 克 ;水 1 升 。 悬 液 履 在 Waring Hi 8E S8 CE (BOO "p pé PECO 000rpm). 
搅拌 时 ,每 隔 60 秒 , 把 悬 液 放 在 冰 水 中 冷却 一 会 儿 , 隔 一 定时 间 取 样 , 用 抗 噬菌体 血清 进 
行 滴定 , 测 出 细菌 产生 的 噬菌体 数 上 肌 ,并 离心 测定 细胞 释放 出 的 同位 素 的 比例 。 

1 表示 用 同位 素 所 作 的 一 次 实验 结果 。 被 侵 染 细菌 的 5S 和 存活 率 , 是 从 同一 实验 
得 到 的 ,从 直接 滴定 法 测 出 :在 这 个 实验 中 加 入 的 噬菌体 与 细菌 的 比例 为 0. 28, 细 菌 的 总 
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浓度 为 9.7X10:/ 毫 升 , 其 中 受到 侵 染 的 为 2.5X 105 /上 毫升。 用 *P ERICE B H A PE HI K 
验 与 这 个 实验 十 分 相似 。 从 这 些 结果 ,会 使 人 回想 起 Anderson(1949) 的 发 现 , 即 :快速 搅 
PE BRT AR PBC ET DA By LE ee a AO I SY. 。 


受 侵 染 的 细菌 


总 的 百分数 (%) 


0 | 3 .4..5 -6 . 7-8 
在 捣 碎 器 中 搅拌 的 时 间 (分 ) 


图 1 在 Waring 的 碎 嚣 中 搅拌 时 ,同位 素 标记 噬菌体 侵 染 过 的 细菌 中 ， 
"S T" P 的 去 除 以 及 受 盆 染 细菌 的 存活 曲线 


BARYP 的 洗 脱 和 受 侵 染 细胞 的 存活 不 受 侵 染 倍数 的 影响 ,但 在 这 些 实验 条 件 下 , 当 
侵 染 倍数 较 高 时 ,有 相当 数量 的 噬菌体 硫 从 这 些 细胞 中 自发 地 洗 脱 下 来 ( 见 表 5)。 这 表 
明了 各 个 噬菌体 颗粒 通过 互相 协作 引起 细菌 细胞 膜 产生 改变 ,从 而 减弱 了 噬菌体 的 吸 
附 。 用 这 种 方法 检查 出 来 的 这 些 细胞 变化 ,可 能 与 从 被 侵 染 的 细菌 中 释放 出 细菌 成 分 的 
那些 变化 是 有 关 的 (Prater,1951;Price,1952)。 


RS 侵 染 倍数 对 从 侵 染 细胞 中 洗 脱 噬菌体 外 克 的 影响 ? 


* P 标记 的 噬菌体 "S bici m DH 
MAS | 侵 染 代数 | 许 脱 下 来 的 同 被 侵 染 细菌 的 | 洗 脱 下 来 的 同 | 被 侵 朵 细菌 的 


LX CH FERA) 

10 | 120 
82 
89 
86 


WERA) 存活 率 (%) 
101 
78 
90 


85 


QD 被 侵 染 细菌 以 10 /毫升 的 浓度 县 浮 在 每 升 含有 :MgSO, 1 mM;CaCl 0. 1 mM; 明胶 0.1 克 的 水 
溶液 中 。 取 样 ,分 析 胞 外 同位 素 及 基 液 在 搅拌 前 后 被 侵 染 细胞 的 数目 。 在 这 两 种 情况 下 ,细胞 都 要 在 洗 
脱 液 中 停留 15 分 钟 (室温 )。. 


为 了 测定 在 哈 论 体 生 长 后 期 细菌 的 情况 ,对 以 前 的 实验 作 了 某 些 改动 。 从 这 个 目的 
出 发 ,把 被 侵 染 细菌 在 肉 汤 中 通气 培养 5 或 15 分 钟 ,加 入 0. 5%(V/V) 的 商品 甲醛 进行 
固定 、 离 心 ,再 次 悬浮 于 0.1% 的 甲醛 水 溶液 中 ,其 后 的 处 理 同 以 前 所 述 。 结 果 与 以 前 十 
分 相似 ,只 是 从 细菌 中 释放 出 来 的 *P 稍微 少 些 , 受 侵 染 细胞 的 滴 度 没有 测定 。 

按照 前 面倒 述 的 方法 ,从 被 侵 染 细菌 剥离 下 来 的 这 种 *S 标记 的 物质 ,具有 下 列 性 
质 : 在 12 000 X g 离心 时 , 它 沉降 得 不 如 完整 的 哈 获 体 颗 粒 那 么 完全 ;在 用 完整 喧 菌 体 做 
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载体 时 , 它 能 全 部 地 被 抗 噬 菌 体 血清 沉淀 ;在 37'C 5 分 钟 , 它 的 40%% 一 50%% 能 够 再 次 吸附 
到 敏感 细菌 上 去 , 当 细 菌 浓 度 为 2X10' 一 2X10 /毫升 时 , 它 的 吸附 几乎 与 细菌 浓度 无 
关 , 这 种 吸附 不 是 十 分 特异 的 ,在 同样 条 件 下 ,有 10 站 一 25%% 能 吸附 到 抗 噬菌体 的 细菌 上 
去 。 吸 附 作用 需要 盐 ,为 此 ,只 要 在 一 种 缺乏 电解 质 的 液体 中 , 便 可 以 从 被 侵 染 细菌 上 有 
效 地 除去 ”S。 

这 些 实验 的 结果 总 结 如 下 : 

(1) 激烈 振荡 悬 液 可 以 把 噬菌体 75% 一 80%% 的 硫 从 受 侵 染 细胞 上 剥落 下 来 。 在 侵 
染 倍 数 高 时 ,大 约 有 50% 的 ”*S 能 自发 的 洗 脱 下 来 。*S 标记 材料 的 这 种 性 质 表 明 , 它 在 不 
同 程度 上 含有 完整 的 噬菌体 外 壳 。 这 些 sS 标记 的 材料 ,大 部 分 已 失去 特异 性 地 吸附 到 
细菌 上 去 的 能 力 。 

(2) 在 这 些 硫 释 放出 来 的 同时 ,噬菌体 磷 的 释放 只 有 2126 ~ 35 96 ,其 中 半数 在 不 用 
机 械 搅拌 的 情况 下 就 可 自发 释放 出 来 。 

(3) 实验 所 用 的 处 理 不 会 造成 胞 内 噬菌体 的 明显 失 活 。 

(4) 这 些 事实 表明 :在 侵 染 过 程 中 , 巍 菌 体 所 含 的 硫 , 大 部 分 仍 留 在 细菌 的 表面 ,不 参 
与 胞 内 噬菌体 的 复制 。 相 反 ,噬菌体 的 大 部 分 DNA ,在 噬菌体 吸附 到 细菌 上 后 ,很 快 就 
进入 细胞 。 


硫 和 磷 从 亲 代 鸣 菌 体 疝 子 代 噬菌体 的 传递 


上 面 我 们 已 经 推断 :静止 期 噬菌体 颗粒 蛋白 质 所 含 的 大 部 分 硫 不 参与 鸣 菌 体 的 复 
制 ,事实 上 也 不 进入 细菌 。 因 此 ,亲本 噬菌体 的 硫 也 不 可 能 传递 给 子 代 。 下 述 实验 说 明 
这 个 推测 是 正确 的 ,这 种 传递 的 最 大 值 不 超过 1%。 

把 细菌 在 甘油 -乳酸 盐 培 养 基 中 培养 过 夜 ,然后 再 在 同 种 培养 基 中 ,在 37C 继 代 培 养 
2 小 时 ,接种 量 调 到 能 使 继 代 培养 物产 生 2x 10: 个 细菌 /毫升 。 把 细菌 沉淀 下 来 ,再 悬 于 
吸附 培养 基 中 (浓度 为 10’ 细 菌 /毫升 ) ,再 用 ”S 标记 的 噬菌体 T2 进行 侵 染 。37C5 分 钟 
后 ,用 2 倍 体积 的 水 来 稀 县 悬浮 液 ,离心 ,除去 未 被 吸附 的 噬菌体 ( 占 滴 度 的 5 26 ~ 10 25) 
和 *S( 约 15%). Bri JE A8 PA A EP TE H nh TL Re t Er E de h , YR BE Dy 2X 10° / EF 37 C iR 
气 培养 。 在 指定 时 间 ,快速 连续 地 加 入 0. 02 mM HCN 和 25 10" / 4& Ft Pb RAR PE BO E 
P&P ,停止 噬菌体 的 生长 。 握 化 物 能 停止 胞 内 噬菌体 的 成 熟 (Doermann,1948), 紫 外线 杀 
死 的 噬菌体 能 吸附 到 细胞 碎片 上 ,使 子 代 噬菌体 损失 减 到 最 小 ,并 促进 细 蓝 的 溶解 
(Maaloe & Watson,1951)。 正 如 在 别处 提 到 的 ,在 这 些 实验 中 也 注意 到 了 ,为 了 防止 由 
于 吸附 到 细菌 碎片 上 造成 子 代 叭 菌 体 失 活 ,溶菌 噬菌体 与 经 过 增殖 的 噬菌体 必须 有 密切 
关系 [例如 :在 这 种 情况 下 应 该 用 T2H(T2 的 h 突变 体 ) 或 T2L, 但 不 应 该 用 T4 或 T6]。 

为 了 得 到 通常 所 说 的 噬菌体 的 最 高 产量 ,把 被 侵 染 细菌 放 在 培养 基 中 培养 25 分 钟 
后 ,再 加 入 溶菌 哈 菌 体 , 而 氰 化 物 是 在 第 二 小 时 末尾 加 入 。 在 这 些 条 件 下 , 侵 染 细胞 的 溶 
VÀ fr FH J 4H 24 48 B8 

加 入 氰 化 物 时 立即 停止 通气 ,培养 物 在 37 C ROME. RIG ER SE PRG 2 BS OLEI AL 
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物 分 离 成 以 下 几 部 分 :第 一 次 低速 离心 (2 500Xg,20 分 钟 ) 沉 淀 物 ;高 速 离心 (12 000 X g, 
30 分 钟 ) 上 清 液 :高 速 离 心 沉淀 物 重 悬 在 吸附 培养 基 中 ,再 进行 低速 离心 ,得 到 第 二 次 低 
速 离心 的 沉淀 和 潍 清 了 的 高 速 离心 沉淀 。 

Be 6 表示 这 种 类 型 的 3 种 培养 物 的 各 部 分 中 ,*S 和 噬菌体 的 分 布 情况 。 这些 结果 是 
在 肉 汤 培养 基 和 在 甘油 -乳酸 盐 培 养 基 中 得 到 的 溶菌 产物 的 代表 性 结果 - 


表 6 — RS 标记 的 T2 侵 染 细菌 后 ,溶菌 产物 经 离心 分 离 得 到 的 各 部 分 中 ， 
ME BE DR S 的 分 布 百分比 了 


在 t==0 溶菌 在 t=10 YR 
当 S ss 


第 一 次 低速 离心 沉 演 
第 二 次 低速 离心 沉淀 
高 速 离心 沉淀 
高 速 离心 上 清流 
回收 
CD 用 *S 标 记 的 噬菌体 T2 侵 染 时 ,每 个 细菌 平均 为 0.8 个 叭 菌 体 颗粒 。 DEP PT JE IR OTR A 
的 T2 的 h 突 变 体 ,在 :0 溶菌 后 ,每 个 受 侵 染 的 细菌 产生 的 噬菌体 数量 二 0. 1; 在 :一 10 BERE GS 
则 为 0.12; 最 大 值 为 29.*S 的 回收 指 的 是 在 4 个 部 分 中 ,回收 基 和 吸附 了 的 加 入 量 的 百分比 ;噬菌体 的 
回收 指 的 是 根据 各 部 分 滴 度 来 测定 回收 噬菌体 量 和 总 噬菌体 量 ( 分 离 前 用 噬 菌 班 计数 ) 的 百分比 。 

这 个 实验 的 显著 结果 是 :不 带 有 子 代 噬菌体 的 早期 溶菌 产物 和 含有 子 代 噬 菌 体 的 晚 
期 溶菌 产物 各 部 分 中 *S 的 分 布 是 一 样 的 。 这 说 明 在 成 熟 的 子 代 噬 菌 体 中 几乎 不 含 *S。 
通过 子 代 噬 菌 体 吸附 到 细菌 上 去 所 起 到 的 进一步 分 离 作 用 ,更 证 实 了 这 一 说 法 。 

为 此 目的 制备 的 吸附 混合 物 , 每 毫升 吸附 培养 基 中 含有 :18 小 时 肉 汤 培养 物 经 热 处 
理 (70'C ,10 分 钟 ) 杀 死 的 细菌 约 5x10* 个 ,噬菌体 约 10"' 个 (紫外 线 杀 死 的 溶菌 噬菌体 和 
测定 噬菌体 的 总 量 ) 。37C 加 热 5 分 钟 后 ,混合物 用 2 售 体积 的 水 稀释 ,并 离心 。 对 上 清 
液 和 未 经 洗涤 重新 悬浮 的 沉淀 分 别 进行 分 析 。 

Be 7 表示 *S 和 噬菌体 吸附 到 下 面 几 种 细菌 上 去 的 试验 结果 :@ 既 能 吸附 T2 FARNE 
菌 体 也 能 吸附 h 突变 体 溶菌 噬菌体 的 细菌 (H);@ 只 能 吸附 溶菌 噬菌体 的 细菌 (B/2)， 
@ 两 种 叭 菌 体 都 不 能 吸附 的 细 苦 (B/2h) 。 用 *S 标记 叭 菌 体 做 出 可 靠 平行 试验 的 结果 
也 列 于 表 7 H. 


R7 用 统一 的 “S 标记 的 噬菌体 ,以 及 它们 在 不 含 同位 素 培 养 基 上 的 培养 物 所 做 的 吸附 试验 ? 


t 一 10 时 的 TUNER KC 
溶菌 产物 | (最 大 得 率 ) 


| nd 
96 


吸附 细菌 


敏感 菌 (H) 
抗 性 菌 (B/2) 10 
抗 性 菌 (B/2h) 8 

(D 统一 的 标记 鸣 菌 体 和 由 它们 得 到 的 培养 物 ,分 别 是 种 子 叭 蓝 体 和 表 6 实验 的 高 速 沉淀 部 分 。 测 
定 统一 的 标记 孜 菌 体 是 在 噬菌体 和 细菌 的 比例 较 低 的 情况 下 进行 的 。 加 UV-h 意思 是 加 入 紫外 线 杀 死 
的 h 突变 体 (浓度 和 在 其 他 试验 中 是 相同 的 ) 。 按 常规 方法 ,噬菌体 的 吸附 作用 是 根据 上 消 液 哦 菌 斑 计 
数 来 测定 的 ;在 抗 性 细菌 的 情况 下 ,也 用 沉淀 物 噬 菌 斑 计 数 来 测定 。 
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吸附 试验 表明 :接种 噬菌体 中 的 *S 5 ioe he PA AS Se Bb £f XE — ie. TRE ae TR RUE 
Butt aR AAT 3 P'S, RMN AeA MEAE. ES BE BET Hi FAR Oe PREDA. BE 
吸附 溶菌 噬菌体 的 细菌 牢 牢 地 结合 在 一 起 ;但 与 不 能 吸附 这 种 噬菌体 的 细菌 则 结合 得 很 
微弱 ; 它 与 能 吸附 溶菌 噬菌体 而 不 吸附 子 代 鸣 菌 体 的 细菌 的 结合 情况 ,居于 前 二 者 中 间 。 
后 面 的 测定 表明 :在 子 代 噬菌体 中 没有 *S ,而 且 还 说 明 在 早期 溶菌 产物 中 的 ssS 没有 子 代 
Me PA AFT A o 

污染 有 S 标记 物质 的 子 代 噬菌体 吸附 作用 的 特异 性 ,显然 是 由 于 溶菌 噬菌体 造成 
的 ,这 种 溶菌 噬菌体 吸附 到 菌株 H 上 要 比 吸附 到 B/2 上 强烈 得 多 ,这 可 以 从 对 它们 各 自 
的 测定 以 及 混合 物 上 清 液 的 Tyndall 散射 明显 降低 (由 于 溶菌 噬菌体 引起 ?看 出 来 。 下 列 
事实 进一步 证 实 了 这 个 结论 。 

(1) dul 5 48 B8 £55 S 标记 噬菌体 侵 染 ,然后 在 潜伏 期 的 中 点 附近 只 用 氰 化 物 溶 菌 (在 
ik kk P S CP. B IEU S 再 吸附 到 细菌 碎片 上 去 ), 这 时 高 速 沉 降 部 分 含有 的 5S, 只 能 微弱 
地 .非特 异性 地 吸附 到 细菌 上 去 。 

C2) BLE TEF T 0. PA DR S 标记 的 侵 染 噬菌体 是 相同 的 (T2) ,或 者 假定 在 低 盐 肉 汤 
中 的 这 种 培养 物 能 自发 溶菌 (因此 能 得 到 大 量 的 后 代 ) ,这 样 ,在 高 速 沉淀 物 中 的 *S 与 子 
代 叭 菌 体 就 能 特异 性 地 结合 在 一 起 (微弱 的 非特 异性 吸附 除外 )。 表 7 中 吸附 到 H 和 B/ 
2h 上 去 的 情况 说 明了 这 一 点 。 

必须 注意 :一 个 从 *S 标记 噬菌体 培养 得 到 的 .而 且 或 多 或 少 有 放射 性 的 子 代 噬菌体 
与 一 个 真正 的 *S 标记 的 噬菌体 ,用 已 知 的 方法 是 不 能 区 别 的 ,只 有 通过 吸附 到 抗 噬菌体 
的 细菌 上 去 ,才能 把 这 种 少量 的 污染 物 除去 。 除 了 已 经 提 到 的 这 些 性 质 外 ,污染 的 ”S 能 
与 噬菌体 一 起 被 抗 血清 完全 沉淀 ,不 管 在 高 浓度 还 是 低 浓 度 电 解 质 中 ,用 进一步 分 离 沉 
淀 的 方法 不 能 把 它 和 噬菌体 分 离开 。 另 一 方面 ,这 种 来 源 的 化 学 污染 ,在 适宜 环境 条 件 
下 是 很 小 的 ,因为 一 个 鸣 菌 体 颗粒 产生 的 子 代 是 很 多 的 ,而 污染 物 显然 只 能 来 自 亲 本 。 

5 S 标记 污染 物 的 性 质 表 明 , 它 是 由 亲本 噬菌体 颗粒 外 壳 的 残留 物 组 成 的 ,推测 它 和 
在 Waring 捣 碎 带 中 能 够 从 未 溶菌 细胞 上 除去 的 物质 是 一 样 的 。 它 没 有 发 生化 学 变化 ， 
这 是 不 足 为 奇 的 ,因为 它 根 本 就 没 进 入 被 侵 染 的 细胞 。 

叙述 的 这 些 性 质 说 明 , 最 初 有 关 *S 从 亲本 噬菌体 传递 到 子 代 噬菌体 的 报告 (Her- 
shey 等 ,1951) 是 错误 的 。 

HY P 标记 的 噬菌体 做 了 和 表 6、. 表 ?7 所 示 相 似 的 实验 ,实验 结果 表明 :有 30 96 R8 EA 
亲 代 哈 菌 体 传 递 到 子 代 叭 菌 体 中 去 了 ,每 个 受 侵 染 细菌 产生 约 30 个 噬菌体 ,在 过 早 溶菌 
的 培养 物 中 ,*P 几乎 全 部 都 是 不 能 沉淀 的 ,而 在 成 熟 后 溶菌 的 培养 物 中 ,*P 事实 上 变 成 
琶洲 性 的 了 。 

Putnam 和 Kozloff 1950) ^5 A. 4E, A 3& TAK’ P. 转移 的 类 似 测 定 结 果 。Watson 和 
Maaløe( 1952) 总结 了 这 项 工作 ,并 报道 了 磷 和 腺 味 叭 的 转移 相等 (接近 50%). 


"S 标记 的 子 代 噬 菌 体 几 乎 没有 其 亲本 的 标记 


下 列 实验 清楚 表明 :从 亲 代 叭 菌 体 传递 给 子 代 噬菌体 的 硫 低 于 1% ,还 可 能 更 少 。 作 
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实验 的 时 候 , 在 一 个 Waring 捣 碎 器 中 ,将 *S 标记 的 噬菌体 外 过 剥落 下 来 ,再 从 这 样 的 受 
侵 染 的 细 获 获得 噬菌体 ,直接 测定 其 "S 含量 。 

在 肉 汤 中 培养 的 敏感 菌 ,每 个 菌 用 5 个 *S 标记 的 噬菌体 颗粒 来 侵 染 ,从 分 析 贞 的 出 
发 ,必须 采用 这 种 高 比例 的 侵 染 。 侵 染 了 的 细菌 ,去 掉 吸 附 的 噬菌体 ,再 巧 在 每 升 含 有 
MgSO, 1 mM CaCl, 0. 1 mM, BH BE 1 克 的 水 溶液 中 。 从 这 种 悬 液 取 样 , 第 一 个 样品 在 
Waring 捣 碎 器 中 搅拌 2. 5 分 钟 ,离心 除去 胞 外 的 "*S。 第 二 个 样品 放 在 捣 碎 器 中 ,但 不 搅 
拌 , 在 同样 的 时 间 也 离心 。 两 个 样品 的 细菌 都 重 苍 在 保温 的 低 盐 肉 汤 中 (浓度 为 10' 个 细 
菌 /毫升 ) ,通气 培养 80 分 钟 。 然 后 每 毫升 培养 物 中 加 入 HCN 0. 02 mM LX P £X XE IT 
T2 喉 菌 体 2x10 个 NaCI 6 毫克 进行 溶菌 。 在 这 时 加 入 盐 , 使 *S 不 容易 被 洗 脱 (Her- 
shey 等 1951) ,仍旧 吸附 在 细菌 碎片 上 。 按 前 面 叙述 的 方法 分 离 和 测定 溶菌 产物 ,结果 见 
# 8. 


RS 用 ”S 标记 的 T2 噬菌体 侵 染 过 的 细菌 和 在 Waring 18 9E 88 rh 
再 进一步 剥落 噬菌体 外 壳 的 细菌 的 溶菌 产物 ? 


吸附 的 sS Tt hs 
体 产量 的 百分数 
1r 18 E38 1 9 e HE 
第 一 次 低速 离心 沉淀 
第 二 次 低速 离心 沉淀 
高 速 离心 沉淀 
高 速 离心 上 清 液 
回收 
QD 在 这 两 种 培养 物 的 潜伏 期 测定 受 侵 染 细胞 时 ,回收 了 全 部 加 入 的 细菌 。 在 离心 分 离 前 测 出 每 个 
细 蓝 产生 的 哈 菌 体 产量 ,分 别 是 270( 剥 落 了 叭 菌 体外 壳 的 细菌 ) 和 200 个 。 括 号 中 的 数字 是 从 接近 于 
本 底 的 计算 比率 得 到 的 。 


这 些 资料 表明 : 刊 落 噬菌体 外 壳 , 能 在 不 同 程度 上 降低 各 个 部 分 中 *S 含量 ,尤其 是 
含有 大 基 子 代 叭 菌 体 的 部 分 降低 最 为 明显 ,从 最 初 所 吸附 同位 素 的 大 约 10% 降 低 到 126 
以 下 。 这 个 实验 说 明 :在 浴 菌 产物 各 个 部 分 中 的 ”S, 都 是 来 自 保 留 在 亲 代 噬菌体 颗粒 外 
壳 中 的 *S。 


用 甲醛 失 活 的 鸣 菌 体 的 性 质 


噬菌体 T2 在 含有 0.196 CV/ VOTE sS HI RE C35 760 HCHO) 的 吸附 培养 基 中 ,37'C 保 
温 1 小 时 ,然后 透析 除 掉 甲醛 ,这 时 噬 菌 斑 滴 度 会 降低 1 000 倍 或 更 多 。 这 种 失 活 的 噬 菌 
体 具 有 下 列 性 质 : 

C1) 这 种 哈 菌 体 约 有 70% 能 被 吸附 到 敏感 菌 上 去 (这 可 用 ”*S 或 *P 标记 来 测定 )。 

(2) 这 种 吸附 的 只 菌 体 , 杀 死 细菌 的 效能 只 有 原来 的 哈 菌 体 原 种 的 35% 。 

(3) 这 种 失 活 噬菌体 颗粒 的 DNA, 在 噬菌体 吸附 到 热处理 杀 死 的 细菌 上 去 后 ,对 
DNase 仍然 不 敏感 ,在 噬菌体 吸附 到 细菌 碎片 上 去 后 ,不 能 被 释放 到 溶液 中 去 。 
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(4) 在 Waring 捣 碎 器 中 搅拌 ,可 以 使 70% 吸 附 到 细菌 上 去 的 哈 菌 体 DNA 与 被 侵 染 
的 细胞 分 离开 。 分 离 下 来 的 DNA 几乎 全 部 抗 DNase. 

这 些 性 质 表 明 :用 甲醛 失 活 的 吻 菌 体 T2, 大 部 分 不 能 将 它 的 DNA 注入 它 所 吸附 的 
细胞 中 去 。 在 概述 的 这 个 实验 中 , 失 活 噬菌体 的 这 些 行为 ,有 力 地 支持 了 我 们 对 用 活 噬 
菌 体 做 的 有 关 实 验 所 作 的 解释 。 


我 们 已 经 指出 , 当 一 个 T2 噬菌体 显 粒 吸附 到 细菌 细胞 .上 去 后 , 它 的 大 部 分 DNA H 
入 细胞 , 留 在 细 划 细胞 表面 的 残留 物 含 有 噬菌体 的 含 硫 蛋 白质 80% 以 上 。 这 种 残留 物 是 
由 形成 静止 哗 菌 体 颗粒 保护 膜 的 物质 所 组 成 ,在 噬菌体 吸附 到 细菌 上 后 ,在 侵 染 中 它 没 
有 进一步 的 作用 。 

还 有 20 中 含 硫 蛋 白质 ,可 能 进入 细胞 ,也 可 能 不 进入 细胞 ,至 于 它们 的 作用 是 什么 ? 
还 有 待 研 究 。 我 们 发 现 : 它 几乎 不 参 入 侵 染 性 子 代 叭 菌 体 的 颗粒 ,至 少 它 的 一 部 分 可 能 
是 留 在 细胞 外 面 的 另 一 种 残留 物 。 另 一 方面 ,从 侵 染 性 噬菌体 颗粒 DNA 得 来 的 磷 和 腺 
BER (Watson 和 Maalpe,1952), 则 以 相当 大 的 量 . 以 同等 程度 传递 给 子 代 噬菌体 。 我 们 
推断 : 含 硫 的 蛋白 质 在 喉 菌 体 增殖 中 不 起 作用 ,而 DNA 有 些 作 用 。 

现在 回想 起 来 ,下 列 问题 还 没 弄 清楚 : 

(1) BRT DNA 之 外 ,还 有 其 他 种 类 的 不 含 硫 的 噬菌体 物质 进 人 细胞 吗 ? 

(2) 假定 有 的 话 ,那么 它 传递 给 子 代 鸣 菌 体 吗 ? 

(3) 磷 ( 也 许 还 有 其 他 物质 ?传递 给 子 代 是 直接 的 还 是 间接 的 ? 所 谓 直 接 的 ,就 是 在 
任何 时 间 , 它 都 保持 着 一 种 特异 的 .和 噬菌体 物质 一 样 的 形式 。 

我 们 的 实验 清楚 地 表明 :用 物理 方法 把 噬菌体 T2 分 离 成 遗传 的 和 非 遗 传 的 两 部 分 ， 
这 是 可 能 的 。 在 同一 种 噬菌体 中 ,表现 型 和 基因 型 具有 一 定 独立 性 ,由 此 可 以 看 出 ,在 相 
应 的 功能 上 也 有 所 分 工 (Novick 和 Szilard,1951; Hershey 等 ,1951)。 然 而 ,遗传 部 分 的 
化 学 鉴定 必须 等 上 面 提 的 一 些 问题 得 到 回答 后 才能 实现 。 

对 于 解决 病毒 培养 问题 的 免疫 学 方法 具有 重大 意义 的 两 个 事实 ,在 这 里 必须 强调 一 
下 ,第 一 ,在 被 侵 染 细胞 中 ,T2 噬菌体 侵 染 性 颗粒 的 主要 抗原 保持 不 变 。 第 二 ,这 种 主要 
抗原 依然 吸附 在 细胞 溶解 形成 的 碎片 上 。Rountree(1951) 在 对 TS 噬菌体 生长 期 间 的 病 
毒 抗原 进行 研究 的 过 程 中 ,曾经 预计 过 这 些 可 能 性 。 


摘 要 


C1) 18 3€ F WEE (d T2 噬菌体 颗粒 分 解 出 一 种 物质 , 它 含 有 几乎 全 部 的 噬菌体 硫 , 它 
能 被 抗 噬菌体 血清 沉淀 ,还 能 特异 地 吸附 到 细菌 上 去 , 它 向 溶液 中 释放 出 几乎 全 部 的 噬 
BE DNA ,这 种 噬菌体 DN A. 不 能 被 抗 血 清 沉淀 ,不 能 吸附 到 细菌 上 去 。 噬 菌 体 颗粒 的 
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含 硫 蛋 白质 显然 是 构成 一 种 膜 ,这 种 膜 保护 着 噬菌体 DNA Si DNase 破坏 , 它 含 有 单 
-的 或 主要 的 抗原 物质 , 它 担负 着 使 噬菌体 吸附 到 细菌 上 去 的 责任 。 

«2) T2 吸附 到 热处理 杀 死 的 细菌 上 去 、 受 侵 染 的 细胞 经 过 加 热 或 冻 融 交替 处 理 , 都 
可 能 使 吸附 了 的 噬菌体 DNA 变 得 对 DNase 敏感 。 这 些 处 理 不 能 使 未 吸附 的 噬菌体 
DNA 变 得 对 DNase 敏感 。 虽 然 加 热 或 冻 融 交替 处 理 能 从 受 侵 染 的 细胞 中 提取 出 其 他 细 
胞 成 分 ,但 不 能 使 细胞 释放 出 噬菌体 DNA。 这 些 事实 说 明 : 在 整个 叭 菌 体 生长 期 间 , 鸣 
菌 体 DNA 成 为 组 成 细菌 胞 内 结构 的 一 部 分 。 

(35 WERL T2 吸附 到 细菌 细胞 碎片 上 去 后 ,引起 溶液 中 出 现 部 分 噬菌体 DNA, 留 
下 的 噬菌体 硫 吸 附 在 碎片 上 。 另 一 部 分 噬菌体 DNA( 大 约 相当 于 留 下 的 失 活 噬菌体 
DNA 的 一 半 ) ,仍然 吸附 在 细胞 碎片 上 ,但 可 用 DNase 将 它 分 离 下 来 。 尽 管 噬菌体 T4 
和 T2 吸附 位 点 不 同 , 但 噬菌体 T4 的 行为 与 T2 相似 。 噬 菌 体 被 细胞 碎片 失 活 , 显 然 是 
和 其 外 膜 的 破裂 伴随 发 生 的 。 

(4) 在 Waring 捣 碎 器 中 搅动 受 侵 染 细菌 细胞 的 其 浮 液 ,因为 受到 强大 的 剪刀 前 东西 
般 力 的 结果 ,使 75% 的 叭 菌 体 硫 和 15% 哈 菌 体 磷 释放 到 溶液 中 。 这 种 细胞 仍 能 产生 子 
fX BE o 

(5) 列举 的 事实 表明 :在 侵 染 时 ,噬菌体 的 大 部 分 硫 留 在 细菌 表面 上 ,噬菌体 的 大 部 
分 DNA 进入 细胞 。 除了 DNA 外 ,是 否 还 有 其 他 不 含 硫 的 物质 进入 细胞 , 尚 不 能 肯定 。 
从 含 硫 残留 物 的 性 质 可 以 看 出 : 它 主要 是 噬菌体 颗粒 未 发 生变 化 的 外 膜 。 各 种 类 型 的 证 
据 都 证 明 :噬菌体 DNA 进入 细胞 只 能 在 一 定 条 件 的 非 营养 培养 基 中 发 生 , 在 这 种 条 件 
下 ,病毒 生长 的 其 他 已 知 步骤 都 不 发 生 。 

C6) 用 放射 性 硫 标记 的 噬菌体 侵 染 过 的 细菌 ,产生 的 子 代 鸣 菌 体 所 含 的 放射 性 ,还 不 
到 亲本 的 1%。 用 放射 性 磷 标 记 的 噬菌体 颗粒 所 产生 的 子 代 喉 菌 体 所 含 的 磷 达 到 亲本 的 
30% 或 30% 以 上 。 

(7) 用 稀 甲 醛 失 活 的 噬菌体 能 够 吸附 到 细菌 上 去 ,但 不 能 把 它 的 DNA 释放 到 细菌 
细胞 中 。 这 表明 :噬菌体 DNA 从 它 的 保护 膜 中 释放 出 来 是 由 于 噬菌体 和 细菌 之 间 的 相 
互 作 用 引起 的 ,这 种 作用 取决 于 噬菌体 颗粒 中 的 一 些 不 稳定 的 成 分 。 相 反 , 对 这 种 相互 
作用 不 可 缺少 的 细菌 成 分 则 是 十 分 稳定 的 。 这 种 相互 作用 的 性 质 在 其 他 方面 还 不 知道 。 

C8) 静止 期 噬菌体 颗粒 的 含 硫 蛋 白质 被 证 实 是 一 种 保护 外 壳 , 它 担负 着 使 噬菌体 吸 
附 到 细菌 上 去 的 任务 ,还 要 起 到 一 种 能 把 噬菌体 DNA 注入 细胞 的 装置 的 功能 。 这 种 蛋 
白质 对 胞 内 叭 菌 体 的 生长 可 能 是 没有 作用 的 。 而 DNA 却 有 一 些 作 用 。 从 提出 的 实验 来 
看 ,还 不 能 做 出 进一步 的 化 学 论断 。 
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核酸 的 分 子 结构 
脱氧 核糖 核酸 的 结构 


FEAR - AAJ. D. Watson)? 弗朗西斯 克 里 克 (F. H.C. Crick) 
《英国 ”剑桥 卡 文 过 什 实验 室 ,1953 年 ) 


我 们 想 提 出 脱氧 核糖 核酸 CDNA) 盐 的 一 种 结构 ,其 特色 是 具有 重要 的 生物 学 意义 。 

Pauling 和 Corey"! 曾经 提出 过 一 种 核酸 结构 模型 ,他 们 的 模型 是 由 3 条 缠绕 的 链 组 
成 ,靠近 轴线 的 是 磷酸 , 碱 基 在 外 侧 。 我 们 认为 这 个 结构 不 十 分 令 人 满意 ,原因 有 两 点 : 

a) 从 材料 的 X 射线 图 像 看 来 它 属 于 盐 类 ,而 不 是 游离 的 酸 。 没 有 酸性 的 氨 原 子 ， 
那么 又 是 什么 力量 使 这 个 结构 聚集 在 一 起 的 呢 ? 特别 是 靠近 轴线 而 且 带 有 负电 荷 的 磷 
酸 将 会 互相 排斥 。 

(2) 某 些 van der Waals 距离 看 来 似乎 是 太 小 了 。 

Fraser 还 提出 了 另 一 种 3 条 链 的 结构 。 在 他 的 模型 中 ,磷酸 是 在 外 侧 , 碱 基 在 内 侧 ， 
并 通过 氧 键 连 在 一 起 。 这 个 结构 说 得 很 含糊 ,因此 ,我们 不 评论 它 。 

我 们 想 对 DNA 盐 提 出 一 种 根本 不 同 的 结构 。 在 这 种 结 购 中 ,围绕 着 同一 根 轴线 有 
两 条 螺旋 状 的 链 ( 见 图 1) 。 按 通常 的 化 学 推测 ,每 条 链 都 是 由 磷酸 二 酯 基 团 和 BD- 脱氧 


Q +3Ri#FA J. D. Watson, F. H. C. Crick. Molecular structure of nucleic acid; Nature, 1953, 171(4356); 
737-738. 

C FMT e 沃 森 (James Dewey Watson，1928 一 “”) ,美国 分 子 生物 学 家 和 动物 学 家 ,美国 科学 院 院 士 。 他 因 与 
克 里 克 共同 发 现 了 核酸 分 子 的 双 螺 旋 结 怕 及 其 在 生物 信息 传递 中 的 重大 意义 ,获得 1962 年 诺 贝尔 生理 学 或 医学 奖 。 
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SO 核酸 的 分 子 结构 GZ 


号 喃 核糖 基 团 组 成 的 ,二 者 通过 3 ,5 ' 键 连接 起 来 。 两 条 链 上 的 碱 基 , 通 过 氢 键 形成 碱 基 
对 ,使 两 条 链 连 在 一 起 , 碱 基 对 的 平面 与 轴线 垂直 。 两 条 链 均 为 右手 旋转 的 螺旋 ,但 由 于 
成 对 排列 的 缘故 ,因此 原子 在 两 条 链 上 的 排列 次 序 是 反 向 的 。 每 条 链 都 有 点 像 Furb- 
erg”) HJR No. 1; 即 碱 基 在 螺旋 的 内 侧 , 磷 酸 在 外 侧 。 糖 和 靠近 它 的 原子 的 构 型 与 
Furberg 的 “标准 构 型 "很 相似 , 糖 与 附着 在 糖 上 的 碱 基 近 于 垂直 。 在 每 条 链 的 “2Z” 形 长 轴 
方向 上 ,每 隔 3.4 埃 , 有 一 个 碱 基 。 我 们 推测 ,在 同一 条 链 上 , 相 邻 的 碱 基 之 间 差 36" ff, 
所 以 ,在 每 条 链 上 ,10 个 碱 基 后 ,也 就 是 隔 34 MR ,结构 将 重复 一 次 。 磷 原子 与 轴线 的 距离 
是 10 埃 。 由 于 磷酸 是 在 螺旋 外 侧 , 阳 离子 容易 接近 它们 。 

由 于 这 种 结构 是 开放 式 的 ,因此 含水 量 相 当 高 ;在 含水 量 低 时 , 预 
计 碱 基 将 倾斜 ,使 结 均 变 得 更 加 致密 。 

这 种 结构 的 新 特色 是 :两 条 链 是 由 叶 哈 和 喀 喧 碱 基 连 在 一 起 的 。 
碱 基 的 平面 与 轴线 垂直 , 碱 基 成 对 地 连 在 一 起 ,一 条 链 上 的 一 个 碱 基 与 
另 一 条 链 上 的 一 个 碱 基 , 通 过 氢 键 连接 起 来 ,这 样 ,在 “Z "型 的 长 轴 方 
向 上 ,两 条 链 是 紧 靠 着 的 。 碱 基 配 对 时 ,必须 一 个 是 味 叭 , 另 一 个 是 喀 
WE. AEEA FED [UE 1 对 旷 喧 位置 1; 味 叭 位 置 6 对 喀 啶 位 
置 6。 

假如 在 这 种 结构 中 , 碱 基 只 以 通常 的 互 变异 构 型 式 出 现 ( 即 以 酮 式 
结构 而 不 是 烯 醇 式 结构 出 现 ) ,那么 只 有 特异 的 碱 基 可 以 结合 在 一 起 形 
IX BR KE Xf. XGA AES] dt: UR ER G CA) E A] B REDE CT) , SS BRIG CG) Sj 
Ha MECC) o 

换 句 话说 ,如 果 腺 味 叭 充当 了 一 个 碱 基 对 中 的 一 个 成 员 ,不 管 它 是 
在 哪 条 链 上 ,按照 这 种 假说 ,这 个 碱 基 对 的 另 一 个 成 员 必 定 是 胸腺 喀 
院 * 对 于 鸟 味 叭 和 胞 喀 喧 来 说 也 是 同样 的 情况 。 在 同一 条 链 上 , 碱 基 的 CS 


x 


图 1 DNA 结构 

排列 顺序 可 能 不 受 任何 限制 。 但 是 ,如 果 只 形成 特异 性 的 碱 基 对 的 话 ， 模式 图 
当 一 条 链 上 碱 基 的 顺序 定 下 来 后 ,那么 另 一 条 链 上 的 顺序 便 自动 地 决 ee ver 
ET. IDE 
实验 证 明 G40 ,在 DNA 中 ,A/T 的 比值 和 G/C 的 比值 总 是 十 分 接 短线 表示 把 两 条 
近 于 1。 链 连 在 一 起 的 碱 


用 核糖 来 代 过 脱氧 核糖 就 不 可 能 得 出 这 种 结构 ,因为 额外 的 氧 原 Ee 
子 将 造成 太 紧密 的 van der Waals 接触 。 TER, 

以 前 发 表 的 有 关 DNA 的 X 射线 的 资料 5 ,对 于 严格 测定 我 们 的 结构 来 说 , 尚 不 充 
足 , 我 们 现在 只 能 说 它 与 实验 资料 是 一 致 的 ,但 这 种 结构 在 未 经 确切 验证 之 前 ,只 能 认为 
是 推理 性 的 。 其 中 有 些 结果 将 在 以 后 的 文章 中 发 表 。 然 而 ,我 们 在 设计 这 个 结构 时 ,并 
不 知道 那些 结果 的 详细 情况 ,这 种 结构 的 提出 主要 是 (虽然 不 是 全 部 ) 以 发 表 过 的 实验 资 
料 和 立体 化 学 的 证 据 为 根据 的 。 

在 提出 碱 基 特 异性 配对 的 看 法 后 ,我 们 立即 又 提出 了 遗传 物质 进行 复制 的 一 种 可 能 
机 理 。 

整个 结构 的 详细 情况 (包括 推测 它 时 所 用 的 条 件 与 原子 的 坐标 位 置 ) 将 一 起 在 下 面 


e, Motvoular structure ofi ventur acid * 165 


RD LII bbc 
的 一 篇 文章 中 发 表 。 
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脱氧 核糖 核酸 的 结构 


Aiii e AAJ. D. Watson) 3b BAR 993 - GE € LCF. H.C. Crick) 
(英国 剑桥 卡 文 迪 什 实验 室 ,1953 年 ) 


在 这 本 关于 病毒 的 论文 集中 ,收入 这 篇 关于 脱氧 核糖 核酸 (DNA, 下 同 ) 结 构 , 讨 论 它 
对 病毒 繁殖 的 重要 性 方面 的 文章 ,似乎 是 多 余 的 。 但 我 们 不 仅 认为 DNA 是 很 重要 的 ,而 
且 还 认为 DNA 是 病毒 遗传 特异 性 的 载体 (有 关 这 方面 的 讨论 ,可 参考 本 文集 Hershey 的 
文章 ) ,因此 在 某 种 意义 上 讲 ,DNA 必然 具有 精确 的 自我 复制 能 力 。 在 本 文中 我 们 将 叙 
述 一 种 DNA 结构 ,这 种 结构 暗示 了 DNA 自我 复制 的 机 制 , 并 使 我 们 能 首次 从 原子 水 平 
上 提出 遗传 物质 自我 复制 的 详细 假说 。 

首先 ,我 们 讨论 说 明 DNA 是 一 条 很 长 的 纤维 状 分 子 的 有 关 化 学 和 物理 化 学 方面 的 
资料 。 其 次 ,我 们 解释 为 什么 结晶 学 证 据说 明 DNA. 结构 单位 不 是 由 一 条 而 是 两 条 多 核 
苷 酸 链 组 成 的 。 然 后 讨论 我 们 认为 能 满意 地 解释 化 学 和 结晶 学 资料 的 一 种 立体 化 学 模 
型 。 最 后 我 们 提出 这 种 结构 的 某 些 明显 的 遗传 学 含义 。 对 其 中 某 些 资料 的 初步 看 法 已 
在 英国 《自然 } 杂 志 上 发 表 了 (Watson 和 Crick,1953a, b). 


Q EFA J. D. Watson, F. H. C. Crick. The structure of DNA, Cold Spring Harbor Symp. Quant. Biol, 
1953, 18; 123-131. 
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说 明 DNA 是 纤维 状 的 有 关 证 据 


DNA 的 基本 化 学 式 现在 已 经 确定 了 。 如 图 1 所 示 , 它 是 由 两 条 很 长 的 链 构成 的 , 它 

的 主 链 是 由 糖 和 磷酸 基 团 交 替 组 成 的 ,彼此 以 3 ,5' 磷 酸 二 酯 键 连 在 一 起 。 每 个 糖 上 结合 

着 一 个 含 氮 碱 基 ,通常 在 DNA 中 只 有 4 种 不 同 的 碱 基 , 其 中 两 种 是 哄 叭 , 即 腺 味 叭 (A) 

FAL SY WHS CG); Ah Ph Ja nlt a, BI fg Jt ne Ut CTO RUNE ECCO. pde sek Vr SS n REB 

基 , 即 5- 甲 基 胞 喀 啶 (MeC) ,也 少量 出 现 ; 第 六 种 碱 基 ,5- 羟 甲 基 胞 喀 喧 CHMC) ,在 工 系 
偶数 列 噬菌体 中 代替 了 胞 喀 啶 (Wyatt 和 Cohen;1952) 。 

碱 基 一 糖 应 当 指 出 ,由 于 核 苷 酸 之 间 的 连接 是 有 规律 的 ,因此 链 是 不 分 枝 


Á 


RO d. 9 —Jr ihi EFI A E e f RE PR PEST ET > A3 TEJ RAFE BE O OUY S 
ni-a 无 规律 可 循 ,因此 ,DNA 的 某 些 性 质 是 有 规律 的 ,而 另 一 些 则 是 没有 
磷酸 
ara 规律 的 。 
d 从 物理 -化 学 分 析 , 包 括 沉降 .扩散 、 光 散射 ,以 及 黏度 等 方面 的 
wae — 测定 ,得 出 一 个 共同 的 概念 , 即 DNA 的 分 子 是 细 长 的 纤维 状 结构 。 
JEMO KRRP, DNA 的 结构 是 很 不 对 称 的 ,粗细 大 约 为 20 埃 ,长 度 
RE — 达 数 千 埃 , 分 子 量 估计 在 5Xx10~1x107 道 尔 顿 (大 约 30€ 10 4B E 
磷酸 


酸 )。 幸 运 的 是 各 种 测定 都 趋 于 说 明 DNA 是 相当 牢固 的 ,从 糖 -磷酸 
图 1 一 条 DNA 单 ” 主 链 中 含有 大 量 单 键 来 看 (每 个 核 痛 酸 有 5 个 单 键 ) ,这 是 一 个 令 人 
链 的 化 学 式 (图 解 】 ”费解 的 发 现 。 最 近 这 些 间接 推论 被 电子 显微镜 观察 所 证 实 了 。Will 
iams(1952) 和 Kahler 等 人 (1953) 采 用 高 分 辨 技术 ,在 DNA 制品 中 都 看 到 了 细 长 的 
DNA 纤维 ,这 些 纤维 粗细 均匀 ,大 约 是 15 一 20 埃 。 


说 明 DNA 有 两 条 链 的 证 据 


这 类 证 据 主 要 是 来 自 X 射线 研究 。 所 用 的 材料 是 DNA 钠 盐 (DNA 通常 是 从 小 牛 胸 
腺 提取 的 ), 经 过 纯化 并 拉 成 纤维 ,这 些 纤维 是 高 度 双 折射 的 ,表现 出 明显 的 紫外 线 和 红 
外 线 的 双色 性 (Wilkins 等 ,1951;Fraser 和 Fraser, 1951) ,而 且 能 形成 很 好 的 X 射线 图 
像 。Wilkins,Franklin 以 及 他 们 在 英国 皇家 学 院 的 同事 ,根据 这 些 初步 研究 ,推导 出 关于 
DNA 结构 的 某 些 一 般 性 结论 (Wilkins 等 ,1953;Franklin 和 Gosling,1953a、b、c)。 从 他 
们 的 工作 可 见 有 两 点 是 非常 重要 的 : 


DNA 有 两 种 不 同形 式 


第 一 种 是 晶体 型 , 即 A 型 结构 ( 见 图 2) ,在 相对 湿度 为 75% 时 出 现 这 种 结构 ,其 含水 
量 为 30%。 在 湿度 更 高 时 ,这 些 纤维 吸收 更 多 的 水 分 ,长 度 约 增加 30%, 变 成 第 二 种 结 
构 , 即 B 型 结构 ( 见 图 3)。B 型 结构 没有 A 型 结构 那么 整齐 ,可 能 是 类 晶体 ;也 就 是 说 各 
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个 分 子 都 彼此 平行 地 堆 垒 在 一 起 ,而 不 是 以 另外 的 方式 有 规律 地 排列 在 空间 中 。 我 们 把 
区 分 这 两 种 形式 的 某 些 特性 列 于 表 l. A,B 间 的 转换 是 可 北 的 ,因此 这 两 种 结构 可 能 是 
以 某 种 简单 方式 联系 起 来 的 。 


图 2 DNA A 型 结构 的 X 射线 图 像 图 3 DNA B 型 结构 的 X 射 线 图 像 
CH. M. F. Wilkins 和 H. R. Wilson 没 公开 (R. E. Franklin 和 R. Gosling,1953a. ) 
发 表 的 资料 。) 
表 1 


Tr 8^ SRER 2 [8] BY 
核 苷 酸 数目 
22 一 24 
20(?) 


沿 轴线 的 第 一 个 赤道 
| canin 
品 体 28 埃 18 30% 
B 型 结构 类 晶体 34 埃 22 一 24 R >30% 


(3| B Franklin 和 Gosling, 1953a,b,c,) 


晶体 单位 含有 两 条 多 核 苷 酸 链 


由 于 结晶 学 上 有 异议 ,因此 只 能 给 出 一 个 概貌 。B 型 结构 在 子午 圈 3. 4 埃 处 有 一 个 
很 强 的 反射 。 正 如 Astburg(1947) 最 初 指 出 的 那样 ,这 只 能 说 明 核 荫 酸 基 团 在 轴线 方向 
上 ,每 隔 3.4 埃 的 距离 出 现 一 次 。 从 B 型 结构 到 A 型 结构 ,纤维 缩短 30%。 这 样 , 在 人 A 
型 结构 中 , 核 苷 酸 基 团 在 轴线 方向 上 每 隔 2. 5 埃 8 出 现 一 次 。 根 据 A 型 结构 的 密度 
(Franklin 和 Gosling,1953c) ,以 及 相 邻 碱 基 对 之 间 空 间 大 小 ,可 见 每 有 这 样 一 个 基 团 , 必 


DO 原文 误 为 2. 5% 埃 。 一 一 译 者 注 
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有 两 个 核 苷 酸 。 因 此 很 可 能 ,晶体 单位 是 由 两 条 不 同 的 多 核 苷 酸 链 构 成 的 ,对 此 要 作 最 
后 证 明 , 只 能 在 这 种 结构 完全 弄 清 以 后 。 

A 型 结构 有 一 个 拟 六 角形 的 格子 ,各 角 点 相距 22 埃 。 这 个 距离 大 臻 相当 于 电子 显 
微 镜 下 看 到 的 这 些 纤维 的 直径 ,这 里 应 当 指 出 ,A 型 结构 是 很 干燥 的 。 这 样 看 来 ,晶体 单 
位 和 这 种 纤维 很 可 能 就 是 同一 种 东西 。 


对 结构 的 描述 


从 上 述 资料 可 以 得 出 两 个 有 用 的 结论 。 第 一 ,DNA 的 结构 是 很 有 规律 的 ,足以 形成 
一 种 三 维 晶体 。 在 这 一 点 上 ,没有 考虑 组 成 它 的 两 条 链 可 能 会 有 不 规则 顺序 的 嘎 哈 和 哮 
啶 核 苷 酸 这 个 事实 。 第 二 ,由 于 这 种 结 刚 具有 两 条 链 , 因 此 它们 必定 是 彼此 有 规律 地 排 


列 着 。 


图 4 DNA 结构 模式 图 
两 条 带 表 示 两 条 糖 - 磷 
酸 链 ,水 平 线 表示 连接 两 
eH MR, SARK 
示 轴 线 。 


考虑 到 这 些 发 现 , 我 们 提出 了 一 种 结构 (Watson 和 Crick， 
1953a) ,在 这 种 结构 中 两 条 链 围绕 着 一 条 共同 的 轴线 缠绕 ,并 通 
过 核 苷 酸 碱 基 之 间 的 氧 键 彼此 连接 起 来 ( 见 图 4)。 两 条 链 都 是 
右手 旋转 的 螺旋 ,但 原子 在 糖 - 磷 主 链 上 的 顺序 是 反方 向 的 ,并 
成 对 地 垂直 于 螺旋 轴线 。 糖 和 磷酸 基 团 在 螺旋 的 外 侧 , 而 碱 基 
在 内 侧 。 磷 原子 与 轴线 的 距离 是 10 埃 。 我 们 创建 的 模型 相当 
于 B 型 结构 ,B 型 结构 的 X 射线 资料 表明 ,在 轴线 方向 上 每 隔 
34 埃 结 构 就 重复 一 次 ,在 X 射线 图 像 的 子午 图 上 3. 4 埃 的 空间 
处 有 一 个 非常 强 的 反射 。 我 们 的 结构 中 ,在 轴线 方向 上 ,每 隔 
3.4 埃 有 一 个 核 背 酸 ,10 个 这 样 的 间隔 ,也 就 是 34 埃 后 ,完成 一 
个 整 周 ,这 与 上 述 发 现 是 一 致 的 。 我 们 的 结 购 说 得 很 清楚 ,所 有 
的 键 距 和 和 角度 ,包括 van der Waal 距离 ,都 是 立体 化 学 上 可 以 接 
受 的 。 

我 们 这 种 结构 的 特色 ,是 组 成 它 的 两 条 链 通过 碱 基 之 间 的 
氢 键 彼此 连 在 一 起 。 碱 基 与 轴线 垂直 ,并 且 成 对 地 连 在 一 起 。 
这 些 碱 基 对 的 排列 是 非常 特异 的 ,而 且 只 有 某 些 碱 基 对 能 适合 
TX PPH ,其 主要 原因 就 是 这 种 结构 中 ,每 条 多 核 苷 酸 链 的 主 
链 都 是 一 种 有 规律 的 螺 放 形式。 这样, 不管 是 出 现 哪 种 碱 基 , 配 
糖 键 (连接 糖 和 碱 基 ) 都 是 以 很 规则 的 空间 方式 排列 着 的 。 特 别 
是 已 经 结合 到 一 个 碱 基 对 上 的 任何 两 个 配 糖 键 (每 条 链 一 个 )， 
总 是 以 固定 的 距离 出 现 ,这 是 因为 它们 连接 的 两 条 主 链 是 有 规 
律 的 。 结 果 ,一 个 碱 基 对 中 的 一 个 成 员 总 是 一 个 嗓 叭 , 另 一 个 成 
员 是 一 个 喀 啶 ,只 有 这 样 才 能 在 两 条 链 之 间 搭 成 桥 。 例 如 ,如 果 
一 个 碱 基 对 是 由 两 个 只 叭 组 成 ,那么 就 会 因 占 的 空间 太 大 而 放 
不 下 ;如 有 果 是 由 两 个 喀 啶 组 成 ,那么 又 会 因 相 距 太 远 而 不 能 形成 
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AB. 

在 理论 上 讲 ,一 个 碱 基 能 以 多 种 互 变异 构 形式 存在 ,在 各 种 形式 下 ,结合 氧 原子 的 确 
切 位 置 是 不 同 的 。 但 是 在 一 定 的 物理 条 件 下 ,对 每 种 碱 基 来 说 ,都 有 一 种 特殊 形式 比 其 
他 任何 一 种 形式 出 现 的 可 能 性 都 大 得 多 。 假 定 , 碱 基 总 是 以 其 常见 形式 出 现 ,那么 配对 
的 要 求 是 很 局 限 的 。A 只 能 与 工 配对 ,G 只 能 与 C 配对 (或 者 与 5- 甲 基 胞 喀 啶 或 与 5- 产 
甲 基 胞 喀 啶 配对 )。 这 种 配对 方式 详细 示 于 图 5 和 图 6。 如 果 试 图 让 A 和 CC 配对 ,就 不 
会 形成 氨 键 ,因为 在 一 个 键 位 上 有 两 个 氨 原 子 ,而 在 另 一 个 键 位 上 ,由 于 被 替代 ,所 以 一 
个 氧 原子 也 没有 。 


腺 嗓 叭 (A) o 胸腺 喀 啶 (T) fy (G) e 胞 喧 啶 (C) 
& ® 


图 5 A 和 T 的 配对 H6 GHC 的 配对 @ 

和 氢 键 用 虚线 表示 。 每 个 糖 只 表示 出 一 个 碳 原子 。 氢 键 用 虚线 表示 。 每 个 糖 只 表示 出 一 个 碳 
AT. 

一 个 已 知 的 碱 基 对 能 以 任何 一 种 方式 来 形成 。 例 如 ,A 可 以 出 现在 任何 一 条 链 上 ， 
但 是 ,一 旦 它 定 下 来 了 ,那么 在 另 一 条 链 上 和 它 配 对 的 必定 是 T。 这 可 能 是 因为 一 个 碱 
基 对 中 ,两 个 糖苷 键 彼 此 是 对 称 的 ( 见 图 5、 图 6), 因 此 ,如 这 个 碱 林 对 址 倒 过 来 ,两 个 糖 
苷 键 就 会 出 现在 同一 个 位 置 上 ,因此 不 能 配对 。 

应 当 强 调 指出 ,由 于 每 一 个 碱 基 可 以 在 几 个 位 置 上 形成 氧 键 , 因 此 ,分 离 出 来 的 核 苷 
酸 可 以 通过 多 种 方式 配对 ,我 们 限制 某 些 条 件 就 可 以 得 到 特异 性 碱 基 对 ,在 我 们 的 模型 
中 ,这 是 直接 由 糖 - 磷 主 链 的 规律 性 所 决定 的 。 

还 应 强调 的 是 ,在 这 种 DNA 结构 的 某 一 个 点 上 ,不 管 碱 基 对 是 怎么 产生 的 ,对 相 邻 
的 碱 基 对 都 没有 限制 作用 ,各 种 碱 基 对 顺序 都 可 能 出 现 。 这 是 因为 所 有 了 碱 基 都 是 扁平 
的 ,一 个 堆 刍 在 另 一 个 上 面 ,就 像 堆 艰 起 来 的 铜钱 一 样 ,哪个 靠近 哪个 是 没有 差别 的 。 

虽然 任何 碱 基 顺序 都 适合 于 我 们 的 结构 ,但 是 特异 性 碱 基 配对 方式 决定 了 两 条 链 上 
碱 基 顺序 有 着 明显 的 相关 性 。 也 就 是 说 ,如 果 我 们 知道 了 一 条 链 上 碱 基 的 实际 顺序 ,和 那 
么 自动 地 就 可 以 写 出 另 一 条 链 上 碱 基 的 顺序 。 因 此 ,我 们 的 结构 是 由 两 条 彼此 互补 的 链 
组 成 的 。 


”当时 的 认识 有 误 ,后 来 的 研究 证 明 G 和 C 的 配对 是 通过 三 对 氢 键 完成 的 ( 见 本 书 232 页 图 1) 一 一 译 者 注 


* Lee steuctare of ANE. 171 


RO LIII boe 


支持 这 种 互补 模型 的 证 据 


有 些 实验 证 据 为 我 们 的 结构 提供 了 有 力 的 支持 ,但 应 该 强调 指出 ,目前 尚未 证 实 这 
种 结构 是 正确 的 。 支 持 这 种 模型 的 证 据 有 以 下 三 类 。 


l. X 射线 图 像 的 一 般 外 形 有 力 地 说 明 这 种 基本 结构 是 螺旋 状 的 ( Wilkins 等 ,1953; 
Franklin 和 Gosling, 1953a) 


假定 螺旋 是 存在 的 ,我 们 马上 就 能 从 BOYS CULL 3) 的 X 射线 图 像 推 断 出 它 的 螺 
PRE 34 埃 , 它 的 直径 大 约 为 20 埃 。 而 且 这 种 图 像 还 表明 了 在 螺旋 的 周围 原子 密度 很 
高 ,这 与 我 们 模型 中 糖 - 磷 主 链 在 外 侧 的 看 法 是 一 致 的 ;这 种 图 像 还 说 明了 两 条 多 核 苷 酸 
链 不 是 沿 着 轴线 留 下 相等 空间 ,而 是 以 纤维 轴 间 距 的 3/8 互相 移 位 的 ,这 种 推论 在 性 质 
上 与 我 们 的 模型 也 是 一 致 的 。 

对 A 型 结构 ( 唱 体 型 ) 的 X 射线 图 像 的 解释 不 那么 明了 。 这 种 构 型 在 3. 4 埃 处 不 产 
生子 午 圈 反 射 ,而 在 子午 圈 外 25" 周 围 ,在 3 一 4 埃 的 空间 处 产生 一 系列 的 反射 ( 见 图 2) 。 
这 向 我 们 提示 了 在 这 种 形式 中 , 碱 基 不 再 与 轴线 垂直 ,而 是 从 垂直 位 置 倾斜 大 约 25^. D 
此 使 纤维 缩短 30 25 ,并 使 每 个 核 苷 酸 的 纵向 平移 减少 到 2. 5 埃 左 右 。 应 当 指 出 A 型 结构 
的 X 射线 图 像 比 B 型 结构 的 要 详细 得 多 ,因此 ,如 能 正确 解释 ,可 能 获得 有 关 DNA. 的 更 
确切 资料 。 提 出 的 任何 一 种 DNA 模型 , 它 必须 或 者 能 相当 于 A 型 结构 ,或 者 能 相当 于 B 
型 结构 。 这 进一步 说 明了 我 们 对 于 A 型 结构 所 做 的 这 些 解释 虽然 是 很 粗略 的 ,但 仍 是 很 
必要 的 。 


2. 未 经 酸 和 碱 降解 的 DNA 有 不 规则 的 滴定 曲线 ,有 力 地 表明 形成 毛 键 是 DNA. 结构 
的 一 个 典型 特性 


如 果 用 酸 或 碱 处 理 一 种 DNA 溶液 ,最 初 当 pHS~11 时 ,通过 滴定 检查 不 出 有 什么 
基 团 来 ,但 超过 此 范围 ;溶液 迅速 发 生 电 离 (Gulland 和 Jordan,1947;Jordan,1951)。 从 
pH12 用 酸 回 滴 ,或 者 从 pH2. 5 用 碱 回 滴 , 得 出 了 不 同 的 滴定 曲线 ,这 说 明 可 滴定 的 基 团 
比 未 处 理 的 溶液 更 容易 受到 酸 和 碱 的 影响 。 在 pH11. 5 和 pH3. 5 一 4.5 的 范围 中 , 随 着 
基 团 开始 释放 ,黏度 明显 降低 ,强烈 的 流动 双 折 射 消失 了 。 这 种 降低 最 初 被 认为 是 由 于 
一 种 可 逆 的 解 聚 过程 引起 的 (Vilbrandt 和 Tennent ,1943) , Gulland, Jordan 和 Taylor (1947) 
曾 指出 ,观察 到 次 生 磷 酸 基数 量 可 能 有 所 增加 。 他 们 指出 碱 基 的 某 些 基 团 在 不 同 的 碱 基 
之 间 形 成 了 氢 键 ,但 还 不 能 确定 连接 碱 基 的 氧 键 是 在 同一 个 结构 单位 上 ,还 是 在 相 邻 的 
结构 单位 上 。 如 果 氧 键 是 在 同一 结构 单位 内 的 碱 基 之 间 形 成 ,那么 ,大 多 数 可 以 电离 的 
基 团 起 初 不 受 酸 和 碱 的 影响 也 就 容易 解释 了 。 当 相 邻 结构 单位 之 间 相 互 影响 很 小 时 , 如 
果 这 种 最 初 的 滴定 曲线 与 低 浓度 DIN A. 的 滴定 曲线 形状 相同 的 话 ,那么 就 可 以 断定 氧 键 
是 在 同一 个 结构 单位 内 的 碱 基 间 形成 。 
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3. 对 各 种 碱 基 相 对 比例 的 分 析 资 料 表 明 ,A 与 了 的 数量 接近 ,G 的 数量 与 C 十 MeC 
的 数量 接近 ,而 A 与 G 的 比例 则 随 不 同 来 源 而 有 所 变化 (Chargaff,1951;Wyatt,1952) 


实际 上 , 碱 基 测 定 技术 证 明 ,A/T.G/C 十 5-MeC 的 比值 都 接近 于 1。 这 些 结果 是 很 
明显 的 ,尤其 是 当 一 条 链 上 碱 基 顺 序 不 规律 的 情况 下 就 更 明显 ,这 说 明 碱 基 在 结构 中 是 
配对 的 。 这 些 分 析 资 料 完 全 支持 DNA 具有 两 条 链 这 一 具有 生物 学 意义 的 特性 ,从 而 为 
支持 我 们 的 模型 提供 了 非常 重要 非常 有 用 的 证 据 。 

因此 ,我 们 认为 目前 的 实验 证 据 证 实 了 我 们 的 工作 假说 ( 即 我 们 模型 的 基本 特性 ?是 
正确 的 ,所 以 使 我 们 能 够 考虑 它 的 遗传 学 含意 。 


这 种 互补 模型 的 遗传 学 含义 


首先 ,我们 应 该 说 明 ,获得 X 射线 图 像 的 这 种 DNA 纤维 并 不 是 由 于 制备 方法 引起 的 
人 工 产物 。 第 一 , Wilkins 及 其 同事 ( 见 Wilkins 等 ,1953) 曾 指出 ,从 这 些 分 离 出 来 的 
DNA 纤维 ,与 从 某 些 完整 的 生物 学 材料 (例如 精子 和 叭 菌 体 颗 粒 ) ,所 得 出 的 X 射线 图 像 
是 相似 的 。 第 二 ,我 们 提出 的 模型 是 极其 特异 的 ,因此 我 们 认为 : 它 不 可 能 是 在 从 活 细 胞 
提取 DNA 的 过 程 中 形成 的 。 

一 种 遗传 物质 ,必须 以 某 种 方式 行使 两 种 功能 , 即 自 我 复制 和 对 细胞 的 高 度 特 异性 
影响 。 我 们 的 DNA 模型 为 第 一 个 过 程 提 出 了 一 种 简单 的 机 制 ,但 目前 还 不 知道 它 如 何 
完成 第 二 个 过 程 。 但 我 们 相信 ,其 特异 性 是 由 准确 的 碱 基 对 顺序 表达 的 。 在 我 们 模型 中 
DNA 的 主 链 是 非常 有 规律 的 , 碱 基 顺 序 是 能 够 携带 遗传 信息 的 唯一 特性 。 不 能 认为 ,在 
我 们 的 结构 中 ,因为 碱 基 在 里 面 就 不 能 与 别 的 分 子 接触 了 。 由 于 我 们 的 结构 是 开放 性 
的 ,实际 上 这 些 碱 基 很 容易 受到 影响 。 


DNA 复制 的 机 制 


我 们 结构 的 互补 特性 揭示 了 它 是 如 何 自我 复制 的 。 要 想象 出 DNA 如 何 自我 复制 ， 
这 是 较 困 难 的 , 曾 有 人 提出 ( 见 Plauling 和 Delbriick,1940;Friedrich-Freksa,1940;Mull- 
er,1947) 自我 复制 可 能 和 各 部 分 与 其 相对 或 互补 部 分 的 结合 有 关 。 在 这 些 讨 论 中 ,普遍 
提 到 和 蛋白质 和 核酸 是 彼此 互补 的 ,自我 复制 过 程 与 这 两 种 成 分 的 交替 合成 有 关 。 相 反 ， 
我 们 提出 了 实现 特异 的 DNA 自我 复制 不 依赖 于 特异 的 蛋白 质 合 成 ,我 们 模型 中 的 每 一 
条 互补 DNA f ,在 形成 它 的 一 条 互补 新 链 时 ,都 可 以 作为 模板 或 模型 。 

为 了 达到 上 述 目 的 ,连接 互补 链 的 氧 键 必须 断裂 ,两 条 链 还 必须 解 缠 和 分 离 。 很 可 
能 这 种 单 链 ( 或 其 适当 部 分 ) 本 身 可 以 呈 螺 旋 构 型 ,并 作为 模板 ,游离 的 核 苷 酸 (正确 的 多 
核 苷 酸 前 体 ) 通 过 形成 氧 键 自动 地 结合 到 它 上 面 。 我 们 认为 ,只 有 当 新 产生 的 链 形成 我 
们 所 提出 的 这 种 结构 时 ,才能 发 生前 体 物 形成 新 链 的 多 聚 化 过 程 。 由 于 空间 排列 的 原 
因 ,除了 适合 于 我 们 这 种 结构 的 单 体外 , 晶 格 化 的 单 体 , 不 能 进 到 第 一 条 链 上 去 彼此 接 
近 , 因 此 就 不 能 彼此 连接 形成 新 链 。 至 于 实现 多 聚 化 过 程 是 需要 一 种 特异 的 酶 呢 ? 还 是 
单 螺旋 能 像 一 种 酶 那样 有 效 地 起 作用 呢 ? 现 在 还 不 清楚 。 
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复制 方式 上 的 异议 


当 这 种 方式 产生 了 吸引 力 后 ,虽然 也 出 现 了 许多 异议 ,但 我 们 认为 ,没有 一 种 能 站 住 
脚 。 第 一 种 异议 认为 我 们 的 结构 没有 区 分 C 和 5-MeC, 因 此 在 复制 过 程 中 ,含有 这 些 碱 
基 的 顺序 之 特异 性 是 不 持久 的 。 虽 然 5-MeC 通常 数量 很 少 或 没有 ,但 不 同 种 间 数 量变 化 
很 大 ,最 近 的 实验 结果 CWyatt,1952) 表 明了 每 个 种 内 都 有 特定 的 量 。 而 且 还 表明 了 C 十 
5-MeC 的 量 比 C 的 量 更 接近 G 的 量 。 很 可 能 这 两 种 胞 喀 喧 在 功能 上 没有 明显 差异 。 如 
果 能 够 改变 一 种 生物 的 DNA 中 5-MeC 的 量 ,而 不 改变 DNA 的 遗传 结构 ,那么 就 会 大 大 
支持 上 述 解释 。 

5-HMC 在 工 系 偶数 列 噬菌体 中 的 出 现 , 说 明 不 存在 上 述 争 议 , 因 为 5-HMC 这 时 完 
全 代替 了 C, ÈE DNA 中 的 量 与 G 相等 。 

对 我 们 这 种 结构 提出 的 第 二 种 异议 ,就 是 认为 它 完全 忽视 了 在 大 多 数 活 的 生物 中 与 
DNA 结合 在 一 起 的 碱 性 精 和 蛋白、 组 蛋白 和 蛋白质 的 作用 。 我 们 之 所 以 没有 考虑 这 些 蛋 
白质 的 作用 ,有 以 下 两 个 理由 。 第 一 ,我 们 可 以 系统 地 讲 出 DNA 自我 复制 的 方式 ,为 了 
简便 起 见 , 最 好 相信 (至 少 在 目前 ) 遗 传 特性 的 传递 不 经 过 一 种 蛋白 质 媒 介 。 第 二 ,关于 
精 蛋 白 和 组 蛋白 的 结构 特性 ,我 们 几乎 一 点 不 了 解 。 我 们 仅 有 的 线索 就 是 Astbury 
(1947) & Wilkins 和 Randall(1953) 的 发 现 , 即 核 精 蛋白 的 X 射线 图 像 与 DNA fig X 射线 
图 像 非 常 相似 。 这 表明 和 蛋白质 一 一 至 少 是 某 些 蛋 白质 一 一 也 是 螺旋 构 型 的 ,鉴于 我 们 的 
模型 是 一 种 开放 性 的 ,我 们 认为 蛋白 质 可 能 在 两 条 多 核 苷 配 链 之 间 形 成 第 三 条 螺旋 链 
( 见 图 4)。 至 今 对 于 蛋白 质 在 其 中 的 作用 一 无 所 知 , 也 许 它 是 控制 着 螺旋 和 非 螺 旋 的 构 
型 ,也许 它 是 协助 保持 多 核 苷 酸 单 链 呈 螺旋 构 形 。 

第 三 种 异议 就 是 为 了 作为 一 条 新 链 的 模板 ,两 条 互补 链 是 否 必须 解 缠 。 当 两 条 链 像 
在 我 们 的 模型 中 那样 交织 在 一 起 的 时 候 , 这 确实 是 一 个 主要 异议 。 使 两 条 螺旋 能 够 一 起 
旋转 的 两 种 主要 方式 被 称 为 相 缠 螺旋 和 平行 螺旋 。 细 胞 学 家 曾 用 这 些 术 语 描述 过 染色 
体 的 螺旋 LHuskins,1941, 可 以 看 Manton(1950) 的 一 篇 评论 文章 ]。 我 们 模型 中 的 螺旋 
叫做 相 缠 螺旋 。 把 两 条 分 开 的 螺旋 并 排 地 放 着 ,然后 合 在 一 起 ,使 我 们 的 轴 心 大 致 重合 ， 
这 就 是 平行 螺旋 。 要 把 两 条 有 规律 的 螺旋 合 在 一 起 ,就 必定 会 使 它们 发 生 相 缠 。 用 两 条 
有 规律 的 简单 螺旋 围绕 同一 轴 心 旋转 ,不 可 能 得 出 平行 螺旋 来 。 这 一 点 只 有 通过 研究 模 
型 才能 清楚 的 理解 。 

当然 ,一 条 展开 的 DNA 单 链 卷曲 成 螺旋 状 这 是 不 难 的 ,因为 一 条 多 核 苷 酸 链 有 很 多 
单 键 ,在 单 键 处 发 生 自 转 是 完全 可 能 的 。 具 有 共同 轴 心 的 两 条 单 链 组 成 的 一 条 双 链 ,要 
发 生 自 转 就 比较 困难 了 。 这 是 一 种 拓扑 学 上 的 困难 ,而 且 不 是 通过 简单 的 处 理 所 能 克服 
的 。 除 了 把 链 切 断 以 外 ,还 有 两 种 方法 可 以 把 两 条 相 缠 卷曲 的 链 分 开 。 第 一 种 方法 是 拿 
住 一 条 链 的 一 端 和 另 一 条 链 的 另 一 端 ,在 轴线 方向 上 把 它们 拉 开 ,两 条 链 彼 此 滑 过 ,最 后 
从 一 端 到 另 一 端 彼此 分 开 。 对 我 们 的 结构 来 说 ,可 能 不 是 这 种 情况 ,因此 不 再 进一步 去 
讨论 它 。 第 二 种 方法 是 两 条 链 必 须 定 向 解 缠 。 定 向 解 缠 后 ,两 条 链 就 相互 分 开 了 ,但 仍 
彼此 紧 靠 着 ,使 它们 完全 解 缠 的 转 数 与 一 条 链 围 绕 着 共同 轴 心 旋转 的 转 数 相等 。 在 我 们 
的 结构 中 ,每 34 埃 转 一 圈 , 每 百 万 分 子 基 的 DNA 大 约 转 150 图, 即 相当 于 我 们 结构 中 ， 
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5000 埃 的 长 度 。 对 于 解 缠 过 程 的 疑问 分 成 以 下 两 类 :Q@ 必须 解 绰 的 圈 数 是 多 少 ? 解 纺 
时 如 何 避 免 发 生 混乱 现象 ? (D 产生 解 缠 的 物理 或 化 学 力 是 什么 ? 

目前 ,我 们 主要 讨论 第 一 个 问题 。 要 确定 具有 功能 活性 的 DNA 之 连续 长 度 是 比较 
困难 的 。 经 过 分 离 ,我 们 所 能 得 到 的 DNA 分 子 量 的 下 限 ,长 度 为 50 000 埃 , 大 约 有 1000 
图。 有 证 据说 明 , 这 仅 是 DNA 纤维 在 提取 过 程 中 断裂 的 下 限 。 上 限 在 病毒 中 可 能 就 是 
全 部 的 DNA ,在 高 等 生物 中 可 能 就 是 一 个 染色 体 中 的 全 部 DNA, 在 T2 噬菌体 中 这 个 
上 限 约 为 800 000 埃 , 相 当 于 20 000 图, 在 高 等 生物 中 这 个 上 限 有 时 可 高 达 1000 fir. 

如 果 一 条 染色 体 的 连续 部 分 是 反 向 螺旋 ,那么 上 述 疑 问 就 很 容易 解决 。 最 明显 的 方 
式 可 能 在 顺序 上 既 有 右手 旋转 的 DNA 螺旋 ,也 有 左手 旋转 的 DNA 螺旋 ,这 与 只 有 以 右 
手 旋转 的 螺旋 才能 建成 我 们 模型 的 情况 是 不 同 的 。 另 一 种 可 能 性 是 右手 旋转 的 DNA 长 
链 被 左手 旋转 的 多 肽 螺旋 的 互补 链 连 在 一 起 。 这 种 主张 的 优越 性 是 难以 估计 的 ,但 是 ， 
噬菌体 DNA 似乎 与 蛋白 质 不 连 在 一 起 ,这 一 事实 又 使 这 种 主张 不 那么 引 人 注 意 了 。 

如 果 两 条 链 一 分 开 , 复 制 就 在 末端 上 开始 ,那么 解剖 过 程 就 没 那么 复杂 了 。 这 种 机 
制 将 形成 一 种 新 的 双 链 结构 ,任何 时 候 也 不 需要 有 一 个 游离 的 单 链 阶段 .在 这 种 方式 
中 , 像 双 链 结构 中 发 生 剖 乱 的 危险 就 大 大 地 降低 了 , 双 链 结构 比 单 链 结构 牢固 而 坚硬 , 因 
此 不 容易 围绕 其 相 邻 者 形成 螺旋 。 复 制 过 程 一 旦 开始 ,在 两 条 链 的 延伸 末端 上 , 双 链 结 
构 的 出 现 , 促 进 了 尚未 复制 部 位 氢 键 的 断裂 ,并 使 复制 过 程 以 类 似 开 拉链 的 形式 向 前 
进行 。 

也 有 可 能 在 旋转 的 扭力 作用 下 ,偶尔 使 两 条 链 中 某 条 链 断 裂 , 因 此 , 那 条 完整 的 多 核 
苷 酸 链 就 能 松 开 ,由 于 围绕 单 键 转动 而 积累 起 来 的 缠绕 ,随后 那些 断裂 了 但 仍 很 靠近 的 
末端 ,又 能 重新 连接 起 来 。 

虽然 我 们 已 经 作 了 多 种 假设 ,但 解 缠 仍然 是 一 个 不 可 忽视 的 难题 ,因此 ,对 我 们 为 什 
么 提出 是 相 缠 螺旋 而 不 是 平行 螺旋 ,进行 重新 检验 还 是 很 有 必要 的 。 在 平行 螺旋 中 ,两 
条 螺旋 不 是 相互 缠绕 的 ,而 只 是 彼此 并 列 在 一 起 。 我 们 的 回答 是 ,在 平行 螺旋 中 ,特异 性 
的 碱 基 配 对 不 能 使 得 每 条 螺旋 的 连续 残 基 都 保持 对 于 螺旋 轴线 的 一 致 方向 。 我 们 坚决 
反对 这 种 可 能 性 ,还 因为 它 暗示 着 对 于 糖 -磷酸 主 链 可 能 有 许多 空间 化 学 的 选择 ,这 和 我 
们 关于 空间 化 学 模型 的 发 现 (Crick 和 Watson,1953) 是 矛盾 的 ,在 我 们 的 模型 中 , 糖 -磷酸 
基 团 的 位 置 是 相当 特定 的 ,因此 没有 在 平行 螺旋 中 那样 大 的 变化 能 力 。 而 且 平 行 螺旋 构 
型 不 能 产生 特异 性 碱 基 配对 ,特异 性 碱 基 配对 只 有 当 配 糖 键 在 空间 有 规律 地 排列 时 才能 
发 生 。 因 此 ,我 们 认为 ,如 果 螺 旋 结 构 确 实 存 在 ,那么 两 条 螺旋 之 间 的 关系 必定 是 相 
ging. 

但 是 ,我 们 不 禁 要 问 ,是 否 还 有 别 的 既 保 持 了 必需 的 规律 性 ,但 不 是 螺旋 状 的 互补 结 
构 呢 ? 事实 上 是 有 的 ,就 是 一 条 带 状 排列 ,在 这 条 带 状 排列 中 ,两 条 链 也 是 通过 特异 性 碱 
基 配 对 连 在 一 起 , 碱 基 对 间 相 距 3. 4 埃 , 但 糖 -磷酸 主 链 不 是 形成 螺旋 ,而 是 一 条 直线 , 它 
和 碱 基 对 形成 的 直线 成 30" 角 。 这 种 带 状 结构 与 B 型 结构 的 X 射线 图 像 有 许多 相同 之 
处 ,我 们 还 不 能 确定 它 是 怎样 集合 成 显微镜 下 的 纤维 ,特别 是 它 为 什么 会 在 20 一 24 YR AE 
产生 强烈 的 赤道 反射 ? 因此 ,虽然 我 们 不 能 驳 倒 它 ,但 我 们 对 这 种 模型 不 热心 。 

有 两 个 几何 学 问题 ,虽然 与 我 们 的 模型 关系 不 大 ,但 这 是 任何 一 种 DNA 模型 都 会 遇 
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到 的 。 这 两 个 问题 都 与 某 种 形式 的 超 折 赤 过 程 的 必要 性 有 关 , 这 可 以 用 噬菌体 来 进行 说 
明 。 首 先 ,在 噬菌体 T2 中 ,DNA 总 长 度 大 约 为 8x10 埃 ,因此 和 其 他 来 源 的 DNA 一 
FÉ, T2DNA HJ) F IRAK Siegal 和 Singer,1953), 它 必须 来 回 弯 曲 许多 次 ,才能 装 在 直 
径 仅 为 800 埃 的 噬菌体 头 部 。 其 次 ,DNA 必须 自我 复制 而 不 紊乱 。 平 均 大 小 为 10' X 
10‘X2X10! 埃 的 一 个 细菌 内 ,可 以 合成 大 约 500 个 噬菌体 颗粒 。 新 形成 的 DNA 总 长 度 
为 4X108 埃 ,我 们 认为 ,所 有 这 些 新 形成 的 DNA 都 以 某 种 间隔 与 其 亲本 模板 接触 。 无 论 
复制 机 制 多 么 精确 ,我 们 认为 避免 产生 紊乱 的 最 合理 的 方法 就 是 把 DNA grt POE 
成 的 那 种 致密 束 。 


自发 突变 的 一 种 可 能 机 制 


在 我 们 的 复制 图 式 中 ,复制 的 特异 性 是 通过 嘎 叭 和 喀 啶 碱 基 的 特异 性 配对 来 实现 
的 , 即 A 与 工 配对 ,G 与 一 种 胞 喀 啶 配对 ;这 种 特异 性 是 由 下 述 假定 引起 的 ,假定 碱 基 通 
常 以 一 种 稳定 的 互 变 异 构 形式 出 现 , 这 种 互 变异 构 形 式 比 其 他 任何 一 种 可 能 的 互 变 异 构 
形式 都 稳定 得 多 。 但 是 ,化 合 物 是 互 变异 构 的 ,这 一 事实 本 身 就 说 明 氧 键 偶 尔 也 可 以 改 
变 其 位 置 。 以 前 我 们 认为 自发 突变 是 一 种 碱 基 顺 序 的 改变 ,现在 看 来 ,很 可 能 是 因为 在 
形成 互补 链 时 ,一 个 碱 基 偶 尔 以 其 罕见 的 一 种 互 变异 构 形 式 出 现 所 造成 的 。 例 如 ,正常 
情况 下 ,A 与 工 配对 ,如 果 A 的 一 个 氧 原子 发 生 了 互 变异 构 移 动 ,A 就 能 与 C 配对 ( 见 图 
7)。 下 次 配对 时 ,这 个 A( 已 经 恢复 了 其 通常 的 互 变异 构 型 ) 将 与 工 配 对 ,而 这 个 C 将 与 
G 配对 ,这 样 , 碱 基 的 顺序 就 发 生 了 一 次 改变 。 和 弄 清 在 物理 条 件 下 ,各 种 互 变异 构 型 之 间 
自由 能 的 确切 差异 ,可 能 是 非常 有 意义 的 。 


腺 嗓 叭 (A) 胸腺 喀 啶 〈T) Wise (A) Magne (C) 


图 7 A 在 发 生 一 次 互 变异 构 变 化 前 ( 左 ) 后 ( 右 ) 的 配对 排列 


一 般 性 结论 


通过 进一步 的 结晶 学 分 析 , 将 会 对 我 们 的 结构 给 予 证 明 或 反驳 。 我 们 希望 这 一 任务 
能 尽早 完成 。 但 是 ,如 果 这 种 互补 链 假说 也 被 证 明 是 错误 的 , 那 将 是 出 乎 意料 的 。 我 们 
原先 是 考虑 了 结晶 学 上 的 规律 性 , 才 提 出 这 种 特性 来 的 。 因 此 ,如 果 认 为 这 种 特性 与 自 
我 复制 的 密切 联系 是 偶然 的 问题 ,我 们 认为 这 是 不 可 能 的 。 相 反 , 这 种 相 缠 螺旋 ,至 少 从 
表面 上 看 生物 学 吸引 力 不 大 ,因此 和 需要 确切 的 结晶 学 证 明 。 如 果 能 确切 证 明和 遗传 特异 性 
只 是 携带 在 DNA. 上 ,并且 阐明 在 分 子 水 平 上 ,这 种 结构 如 何 对 细胞 行使 特异 性 影响 , 那 
么 无 疑 将 对 这 种 模型 和 所 提出 的 复制 机 制 提供 更 多 的 证 据 。 
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路 易 斯 。 斯 塔 德尔 (L.J. Stadler)? 
(1954 年 ) 


生物 学 的 普遍 问题 是 生命 物质 的 物理 性 质 。 正 是 这 一 点 , 它 使 基因 的 研究 增添 了 动 
力 和 兴趣 ,因为 研究 基因 物质 的 行为 现在 似乎 是 我 们 解决 这 一 问题 最 直接 的 人 门 。 

当前 关于 生命 细胞 行为 的 知识 ,有 两 点 格外 引 人 注 目 。 第 一 ,是 生命 细胞 中 发 生 的 
化 学 反应 几乎 难以 置信 的 精密 的 平衡 ,通过 这 种 平衡 ,能 量 得 到 供应 ,合成 得 以 进行 ,从 
而 提供 了 生长 所 需要 的 物质 。 第 二 ,是 基因 物质 的 行为 , 它 显 然 操纵 着 这 些 反 应 。 基 因 
被 携带 在 染色 体 精 细 的 绳索 上 ,它们 拼凑 在 一 起 只 是 细胞 物质 的 一 个 微小 的 部 分 。 这 些 
染色 体 绳 索 沿 着 它们 的 长 度 分 成 数 百 个 作用 不 同 的 节 段 ,因此 ,这 些 节 段 大 概 有 不 同 的 
组 成 , 即 我 们 所 说 的 基因 。 基 因 物 质 在 每 一 细胞 世代 都 进行 复制 。 在 许多 已 知 的 情况 
下 , 它 的 有 区 别 的 节 眉 决定 是 否 会 发 生 一 种 特殊 的 化 学 反应 ,大 概 ,至 少 在 某 些 情况 下 它 
决定 一 种 特异 催化 剂 的 产生 。 

细胞 物质 的 绝 大 多 数 显然 是 由 上 述 所 操纵 的 反应 产生 的 物质 组 成 。 关 于 这 些 物质 
的 性 质 和 行为 ,就 我 们 所 知 , 并 不 需要 人 们 去 想到 它们 具有 在 本 质 上 同 非 生命 物质 不 同 
的 特性 。 


O WEH L. J. Stadler. The gene. Science, 1954, 120; 811-819. 

O BBM + 斯 塔 德尔 (Lewis John Stadler, 1886—1954) ,美国 遗传 学 家 。 他 一 生 中 大 部 分 精力 用 于 研究 各 种 
射线 对 主要 农作物 的 诱 变 效应 及 在 遗传 育种 中 的 应 用 。 为 了 纪念 他 ,在 他 曾经 工作 过 32 年 的 密苏里 大 学 每 两 年 举 
办 一 次 以 他 名 字 命 名 的 国际 遗传 学 研讨 会 (Stadler Genetics Symposium). 
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相反 ,基因 物质 的 性 质 看 来 同 我 们 根据 对 非 生命 物质 的 物理 学 方面 知识 熟知 的 物质 
却 是 大 不 相同 。 现 代 物 理科 学 未 能 为 我 们 提供 一 种 模型 可 用 以 解释 基因 线 在 每 一 细胞 
世代 的 再 复制 ,或 解释 产生 足够 量 的 特异 酶 或 由 特殊 基因 所 产生 的 别 的 作用 物 。 同 源 基 
因 线 在 减 数 分 裂 时 节 段 的 精确 配对 和 互 换 也 使 人 设想 到 这 种 物质 有 其 新 的 物理 特性 。 
这 些 事实 说 明 , 了 解 基 因 物 质 的 本 性 和 特性 ,可 能 为 阐明 生命 的 不 同 物理 机 理 提供 线索 。 

研究 基因 物质 的 困难 是 明显 的 。 它 不 能 分 离 出 来 作 化 学 分 析 或 纯 培 养 。 直 接 分 析 
一 些 特 殊 节 段 或 个 别 基因 的 可 能 性 ,当然 是 更 加 遥远 的 事 了 。 基 因 的 特性 只 能 从 它们 作 
用 的 结果 进行 推理 。 

此 外 ,只 有 通过 比较 其 基因 型 , 除 一 个 基因 不 同 外 ,其 他 总 的 方面 都 相似 的 个 体 , 或 
可 严密 地 研究 一 个 单 基 因 的 效应 。 这 意味 着 基因 突变 对 这 类 研究 的 重要 性 ,因为 只 有 通 
过 基因 突变 ,我 们 才能 鉴定 出 仅 由 一 个 单 基因 产生 差别 的 个 体 。 为 此 ,确定 基因 特性 的 
前 景 依赖 于 发 展 出 研究 基因 突变 的 可 靠 方 法 。 

这 里 引用 H. J. Muller 对 这 一 问题 的 研究 所 作出 的 不 朽 贡 献 是 合适 的 。30 多 年 前 ， 
他 清楚 地 认识 到 基因 突变 在 研究 生命 的 物理 性 质 方面 有 着 独一无二 的 意义 ,并 勇敢 地 
解决 了 阻碍 进行 实验 研究 的 给 人 深刻 印象 的 技术 问题 。 

上 述 分 析 方 面 的 困难 ,在 涉及 其 他 问题 时 也 同样 如 此 ,例如 ,关于 分 子 和 原子 的 结构 
问题 ,所 假设 的 元 素 特 性 ,必须 从 它们 产生 的 效应 来 进行 推理 。 在 这 类 研究 中 ,研究 工作 
者 的 工作 进展 是 通过 先 形成 一 个 与 已 知事 实 相 符 的 最 简单 的 模型 ,然后 采用 每 一 个 重大 
的 实验 来 测试 根据 这 个 模型 可 以 作出 的 各 种 预测 。 通 过 一 系列 连续 的 近似 值 , 这 个 模型 
最 后 推导 出 一 种 形式 , 它 似乎 对 观察 到 的 行为 提供 了 好 像 最 合理 的 机 理 。 从 纯 遗 传 学 证 
据 研究 基因 的 物理 性 质 同 这 种 研究 很 相似 。 

通过 直接 观察 染色 体 , 有 可 能 平行 地 研究 突变 的 某 些 问题 ,这 使 得 分 析 方 面 的 困难 
有 所 克服 。 虽 然 在 显微镜 下 看 不 见 基因 线 本 身 , 但 可 以 说 , 它 的 行为 在 染色 体 上 提供 了 
一 个 可 见 的 影子 。 根 据 染 色 体 可 见 的 改变 很 容易 探查 出 基因 线 的 改变 。 各 别 突变 的 细 
胞 遗传 学 分 析 能 对 统计 突变 率 所 得 出 的 假设 进行 有 益 的 核对 。 

这 方面 的 一 个 例子 是 对 X 射线 处 理 和 温度 影响 突变 率 这 一 证 据 所 作 的 某 些 解释 。X 
射线 诱发 突变 的 早期 研究 中 ,Delbrueck 中 形成 了 一 个 纯 属 推测 的 基因 “原子 物理 模型 ”， 
这 是 根据 在 不 同 物理 条 件 下 看 到 的 点 突变 频率 而 推导 出 来 的 。 数 年 后 ,著名 的 理论 物理 
°F RAE EY (Erwin Schr6dinger) 发 表 了 《生命 是 什么 》 一 书 外 ,在 这 本 引人入胜 的 小 书 中 ， 
他 应 用 和 讨论 了 基因 的 这 个 模型 而 为 人 们 所 熟知 。 

这 个 见解 是 把 基因 看 成 一 个 分 子 , 而 看 到 的 突变 则 代表 由 于 热 激发 或 辐射 能 的 吸 
收 , 使 分 子 从 一 个 稳定 的 状态 迁 跃 到 另 一 个 状态 。 不 管 时 间 因 素 变 化 如 何 ,线性 剂量 曲 
线 和 突变 产量 的 稳定 性 ,说 明 X 射线 诱发 的 突变 是 单 “ 打 击 ? 造 成 的 结果 ;不 管 波长 怎样 
变换 ,突变 产量 与 电离 作用 呈 稳 定 的 比例 ,说 明 “ 打 击 ” 单 位 是 一 次 电离 。 对 所 看 到 的 突 
变 , 计 算 其 必定 发 生 “ 打 击 ” 的 体积 ,以 这 个 体积 为 基础 来 估 测 基因 分 子 的 平均 大 小 。 计 
算 结 果 是 1000 个 原子 左右 。 根 据 不 同 温度 条 件 下 自发 突变 的 相对 频率 能 计算 出 发 生 一 
个 突变 所 需要 的 激活 能 量 , 它 的 计算 结果 约 为 1. 5 电子 伏特 。 据 推测 ,不 稳定 的 基因 相 
应 地 具有 较 低 的 激活 能 量 ,而 事实 上 ,温度 对 它们 的 突变 率 的 影响 比 通常 对 稳定 基因 的 
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影响 要 低 些 ,这 一 点 同 以 上 所 作 的 预测 是 一 致 的 。 一 次 电离 所 耗费 的 能 量 大 约 为 30 电 
子 伏特 ,因此 可 以 指望 辐射 将 使 任何 一 个 基因 发 生 突变 ,而 不 管 在 正常 条 件 下 它们 的 相 
对 稳定 性 如 何 。 所 以 ,在 正常 温度 下 ,明显 不 稳定 的 基因 较 之 通常 稳定 的 基因 ,其 突变 率 
有 比例 的 增加 要 低 得 多 ,这 些 预 测 也 是 可 以 理解 的 。 

这 是 一 幅 给 人 印象 深刻 的 情景 ,但 多 年 来 很 明显 它 同 得 到 这 个 推测 的 实验 数据 无 可 
靠 的 关系 。 在 X 射线 诱发 突变 当中 ,对 各 个 例子 的 详细 分 析 清 楚 地 证 明 , 这 些 突变 结果 
中 有 许多 不 是 由 于 一 个 基因 的 结构 改变 ,而 由 于 基因 外 部 的 一 些 变 动 ,如 基因 线 一 个 节 
段 的 物理 丢失 或 重 排 。 我 们 没有 根据 去 估 测 在 看 到 的 突变 总 数 中 这 类 基因 外 突变 所 占 
的 比例 ;也 没有 理由 认为 在 各 种 实验 处 理 下 所 看 到 的 突变 当中 这 个 比例 是 相同 的 。 

这 个 模型 的 基础 是 假设 所 看 到 的 突变 统计 ,实际 上 是 组 成 基因 线 分 子 发 生 结 斧 改变 
的 统计 。 某 些 突变 的 研究 同 这 一 假设 不 符 , 并 证 明 这 个 模型 事实 是 没有 什么 根据 的 。 

考虑 到 以 下 情况 是 有 兴趣 的 , 即 如 果 磁 到 遗传 决定 子 更 小 ,并 处 在 能 对 个 别 例子 进 
行 实验 研究 的 水 准 之 下 ,我 们 仍然 可 以 对 这 种 模式 形成 越 来 越 改 进 的 基因 模型 。 当 根据 
模型 作出 的 预测 同 实验 结果 相抵 触 时 ,我们 就 变换 各 数字 值 ,或 引进 其 他 变数 ,或 者 如 需 
要 的 话 ,甚至 可 创造 其 他 假设 单位 。 但 模型 主要 地 仍然 是 从 为 数 不 多 的 突变 推导 出 来 的 
一 个 想象 的 结构 ,因为 我 们 不 可 能 对 这 一 个 突变 同 另 一 个 突变 ,同样 有 效 这 一 似乎 有 理 
的 假设 进行 反 驶 。 
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基因 突变 的 早期 研究 主要 涉及 这 种 极 罕 见 的 现象 提出 的 技术 性 问题 。 尽 管 作为 突 
变 理 论 基 础 的 月 见 草 突变 已 被 证 明 是 错觉 引起 的 结果 ,但 不 久 就 卉 清楚 ,突变 变化 的 确 
是 存在 的 ,其 遗传 情况 好 像 它 们 是 由 于 个 别 基 因 的 改变 所 致 。 摩 尔 根 和 他 的 同事 对 果 蝇 
所 作 的 大 量 的 遗传 分 析 ,证 明 有 许多 这 样 的 情况 , 即 事实 上 差不多 所 有 在 基因 图 上 出 现 
的 位 点 都 代表 看 得 见 变 化 的 突变 发 生 , 这 种 突变 经 以 后 的 测验 证 明 它 们 是 以 典型 的 备 德 
尔 方 式 和 遗传 的 。 在 每 一 种 情况 下 ,都 认为 这 些 突变 是 由 于 野生 型 基因 改变 成 另 一 种 形 
式 , 它 产生 一 种 可 以 识别 的 不 同 的 表 型 效应 。 然 而 ,这 些 突变 频率 ,要 允许 做 实验 以 研究 
影响 它们 发 生 的 条 件 似乎 太 低 了 。 

Muller 于 1917 年 指出 中 ,基因 突变 造成 无 生活 力 ( 必 致死 "), 可 能 比 能 存活 下 来 而 对 
基因 进行 修饰 (可 见 的 ) 的 突变 要 更 多 些 。 实 验 继续 到 第 二 个 10 年 号 ,他 发 展 了 各 种 专门 
的 技术 ,用 这 些 技术 有 可 能 测定 某 个 染色 体 或 某 区 内 全 部 位 点 的 致死 突变 总 数 。 这 些 总 
的 频率 经 证 明 已 高 到 足以 在 不 同 温度 下 对 突变 频率 作 重 要 的 实验 比较 。 产 生 致 死 突变 
的 位 点 分 布 在 染色 体 上 的 情况 ,同根 据 可 见 突变 的 位 点 分 布 所 预期 的 情况 很 接近 ,因而 
得 出 结论 ,可 以 合理 地 把 致死 突变 用 作 总 的 基因 突变 的 一 个 指标 。 

与 此 同时 , 作 了 许多 外 部 处 理 的 尝试 ,包括 各 种 化 学 、 放 射 和 血清 液 处 理 的 研究 ,并 
在 研究 中 使 用 了 各 种 动物 .植物 ,以 提高 遗传 改变 的 频率 。 这 些 实验 都 没有 就 任 一 种 实 
验 处 理 时 突变 频率 的 影响 作出 肯定 性 的 证 明 , 虽 然 有 几 项 试验 其 遗传 改变 或 许 是 由 处 理 
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诱发 的 。 失 败 应 归结 于 以 下 两 点 困难 :@ 难以 证 明 在 受 处 理 个 体 后 代 中 看 到 的 遗传 改 
变 , 实 际 上 的 确 是 处 理 的 结果 ,而 并 非 受 处 理 品系 中 存在 一 些 遗 传 的 不 规则 性 的 结果 ;@) 
难以 表明 受 处 理 组 的 突变 频率 的 提高 在 统计 学 上 是 令 人 信服 的 。 所 需要 的 是 一 种 适合 
在 一 个 有 机 体 里 能 探查 出 足够 数目 突变 的 遗传 技术 ,在 这 个 有 机 体 里 ,突变 性 状 的 基因 
决定 遗传 能 很 容易 得 到 证 实 。 

Muller 在 果 蝇 方面 设计 的 CIB 技术 特别 适合 于 这 个 目的 ,而 用 这 个 技术 进行 的 X 
射线 实验 7 , 毫 无 疑问 地 证 明 X 射线 对 突变 频率 影响 很 大 。X 染色 体 上 的 总 的 致死 频 
率 提 高 了 100 倍 以 上 。 此 外 ,发 现 了 许多 可 见 突变 ,包括 显 性 和 隐 性 的 突变 ,也 包括 从 它 
们 发 生 自 发 突变 为 过 去 已 知道 的 突变 体 , 以 及 许多 以 前 没 看 到 过 的 突变 体 。 

紧 接 着 这 些 实验 ,其 他 研究 工作 者 设计 了 实验 更 严格 地 测试 诱发 突变 的 基因 本 性 。 
可 以 猜想 突变 体 的 致死 因子 是 缺失 ,即使 是 可 见 突变 ,也 能 想象 到 它 是 由 于 短 的 缺失 或 
基因 的 自 筑 。 如 能 诱发 突变 成 一 个 不 同 的 等 位 基因 ,和 再 用 处 理 把 这 个 等 位 基因 回复 突 
变 成 亲本 的 等 位 基因 , 那 就 太 好 了 。 但 这 是 有 争议 的 ,因为 两 次 突变 不 能 都 归结 为 基因 
的 丢失 。 在 Patterson 和 Muller 以 及 Timofeaff-Ressovskyc 的 实验 中 ,已 证 明 果 蝇 的 
若干 位 点 在 同一 个 位 点 上 发 生 诱 发 突变 和 诱发 回复 突变 。 

继 后 用 多 种 多 样 类 型 的 高 等 动物 .植物 和 微生物 所 作 的 实验 ,证 明了 电离 辐射 对 突 
变频 率 的 效应 有 着 巨大 的 普遍 性 。 以 后 用 紫外 线 照 射 和 各 种 化 学 处 理 的 实验 ,也 证 明了 
它们 对 突变 频率 有 影响 。 

然而 ,诱发 突变 的 分 析 很 快 指 出 ,需要 对 采纳 的 有 关 基 因 、 基 因 突 变 的 定义 和 准则 作 
重新 考虑 。 

基因 突变 的 实验 目的 是 研究 新 的 基因 形式 的 进化 。 因 此 ,研究 基因 突变 的 技术 为 用 
以 测定 这 些 基 因 改 变 的 频率 。 但 基因 的 改变 或 许 只 能 通过 它 的 效应 来 识别 , 且 不 久 就 搞 
清楚 ,各 种 基因 外 的 变动 能 产生 典型 基因 突变 所 特有 的 效应 509 。 

这 样 ,突变 的 工作 定义 与 理想 的 定义 必然 不 同 。 工 作 定义 是 必须 考虑 从 实验 证 据 概 
括 出 一 般 性 结论 。 经 实验 鉴定 为 基因 突变 的 罕 变 ,不 仅 包 括 基 因 内 改变 所 引起 的 变异 ， 
也 包括 由 于 基因 丢失 ,基因 增添 和 基因 彼此 间 空 间 关 系 所 引起 的 变异 。 能 采用 某 种 测验 
来 鉴定 这 些 机 械 的 改变 。 但 没有 一 种 测验 能 鉴定 基因 内 部 改变 所 引起 的 突变 ;简单 的 推 
理 是 那些 由 于 特殊 的 机 械 原 因而 未 能 鉴定 的 突变 ,实际 上 可 归结 为 含义 理想 的 基因 
FEA, 

当 我 们 根据 一 项 实验 作出 由 于 X 射线 的 作用 ,而 形成 了 新 基因 的 结论 时 ,我 们 不 是 
简单 地 叙述 实验 结果 。 在 单独 叙述 中 ,我 们 是 把 以 下 两 个 步骤 结合 起 来 :@ 叙述 所 观察 
的 实验 结果 ;@ 阐述 由 于 一 种 特殊 机 理 所 引 起 的 突变 。 把 这 两 个 步 又 分 隔 开 这 一 点 很 重 
要 ,因为 第 一 个 步骤 代表 对 已 知事 实 永 久 性 的 增添 ;而 第 二 个 步骤 只 代表 一 种 推理 ,这 种 
推理 以 后 可 能 为 新 的 事实 所 修改 或 否定 。 如 果 把 这 两 个 步骤 无 意识 地 混同 起 来 ,我 们 就 
会 有 把 我 们 所 知道 的 同 我 们 所 设想 的 混淆 在 一 起 的 冒险 。 

普遍 认为 X 射线 处 理 能 大 大 提高 基因 突变 的 频率 ,就 是 这 种 把 两 个 步骤 混 消 一 起 产 
传 物质 的 一 个 单位 组 成 发 生 改 变 , 从 而 产生 出 一 个 基因 活动 改变 了 的 新 基因 。 基 因 罕 变 
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在 实验 中 是 通过 发 生 一 个 遗传 的 突变 性 状 来 鉴定 的 ,这 个 突变 性 状 的 发 生 , 好 像 是 因为 
一 个 基因 的 变化 所 引起 的 。 

使 用 具有 两 种 概念 的 同一 名 词 所 带 来 的 危害 性 十 分 明显 。 坚 持 认 为 X 射线 诱发 基 
因 突 变 , 是 因为 所 产生 的 突变 体 满 足 基 因 突 变 全 部 被 采纳 的 标准 ,认为 这 些 突变 体 代 表 
某 些 特殊 基因 的 质量 上 的 变化 ,是 因为 它 正 是 我 们 用 基因 突变 所 指 的 东西 ,坚持 这 种 论 
点 可 引用 矮 胖 子 在 《4 透 过 镜子 》 里 的 一 锯 名 言 , 矮 胖子 说 :“ 当 我 使 用 一 词 时 ”,“ 这 是 指 我 
就 是 挑选 它 来 解释 一 一 既 不 多 也 不 少 ”。 

现在 我 们 关于 基因 的 概念 ,全 部 地 依赖 于 基因 突变 的 发 生 。 如 果 没 有 基因 突变 ,我 
们 就 不 能 对 各 个 基因 进行 鉴定 ,因为 一 个 单个 染色 体 的 全 部 遗传 效应 能 作为 一 个 单位 遗 
传 下 来 。 如 果 被 我 们 解释 成 基因 突变 的 突变 ,在 实际 上 是 由 于 大 批 基 因 发 生 改 变 的 结 
果 , 那 么 ,我 们 作为 基因 来 看 待 的 实体 ,事实 上 将 是 相应 的 一 大 批 基因 。 这 种 明显 的 模 棱 
两 可 性 不 在 于 我 们 对 基因 突变 所 下 的 定义 ,而 在 于 我 们 对 基因 本 身 所 下 的 定义 ,因为 任 
何 一 种 基因 突变 的 定义 都 是 以 基因 的 定义 为 先决 条 件 的 。 

对 这 些 困 难 和 用 实验 概念 更 精确 的 定义 对 它们 作出 修改 的 可 能 性 进行 讨论 的 是 ,只 
有 在 生物 学 中 使 用 那 种 在 现代 物理 学 中 占有 共同 地 位 的 可 使 用 的 观点 ,这 种 观点 在 很 大 
程度 上 是 根据 P. W. Bridgmant9 的 严密 的 研究 结果 提出 的 。Bridgman 注意 到 ,如果 使 方 
法 具有 灵活 性 而 足以 处 理 可 能 发 展 的 任何 一 种 事实 ,那么 在 科学 见解 上 , 随 着 相对 论 的 
发 展 , 物 理学 必须 作出 这 种 严格 的 重新 考虑 是 必要 的 。 这 种 可 以 使 用 的 观点 ,其 主要 特 
点 是 不 能 用 超越 实验 测定 的 假想 的 性 质 ,来 规定 一 个 处 于 实验 研究 条 件 下 的 物体 或 现 
象 ,而 必须 用 能 处 理 该 物体 或 现象 的 实际 可 行 的 方法 来 规定 它 。 这 不 是 一 个 新 的 原则 #* 
至 少 在 早期 的 个 别 科学 家 的 工作 中 ,已 含蓄 地 承认 了 这 一 点 。William James"? 在 他 关于 
实用 主义 的 演讲 中 主要 前 述 了 这 一 点 ,并 引用 了 Wilhelm Ostwald 的 话 加 以 说 明 ! 

化 学 家 长 期 以 来 围绕 着 某 些 称 之 为 互 变异 构 物 体 的 内 部 结 多 问 题 进行 辩 论 。 它 们 
的 特点 似乎 同 这 样 一 种 想法 完全 一 致 , 即 在 它们 的 里 面 有 一 个 不 稳定 的 氧 原子 在 振荡 ， 
或 者 它们 是 两 个 物体 的 不 稳定 的 混合 物 。 论 点 激烈 , 却 一 直 未 得 结局 。Ostwald 说 :“ 如 
果 论 战 者 问 问 他 们 自己 ,有 哪些 特定 的 实验 事实 同 这 一 种 或 男 一 种 所 谓 正 确 的 观点 有 所 
不 同 , 则 从 来 没有 发 生 过 这 样 的 事 , 因 为 接着 看 到 不 可 能 追溯 到 事实 上 有 什么 不 同 ;而 这 
种 争论 就 好 像 在 原始 时 候 对 产生 酵母 面团 所 作 的 推论 那样 的 不 真实 ,一 方 祈求 于 “ 神 
仙 ?”, 而 另 一 方 则 坚持 妖怪’ 为 其 现象 的 真正 起 因 ”。 

用 可 以 使 用 的 话 来 说 ,什么 是 基因 ? 换言之 ,我 们 怎样 才能 用 一 种 把 确立 下 来 的 事 
实 同 推论 和 解释 分 割 开 来 给 基因 下 定义 ? 这 个 定义 不 仅 要 考虑 到 发 生 突变 的 实验 证 据 ， 
也 要 考虑 到 任何 一 种 遗传 差别 在 遗传 方面 的 实验 证 据 , 或 者 同 基因 本 性 有 关 的 任 一 种 其 
他 的 实验 证 据 。 这 个 定义 能 详细 说 明基 因 的 特征 ,用 公认 的 实验 操作 能 测定 出 究竟 它们 
是 以 往 实 验 中 早已 确立 的 特征 ,还 是 在 今后 的 实验 中 可 予 确立 的 特征 。 

从 实用 的 角度 来 看 ,只 能 把 基因 定 为 基因 线 的 最 小 的 节 段 ,经 证 明 它 始终 同 发 生 一 
种 特异 的 遗传 效应 相 联 系 。 不 能 把 它 定 为 一 个 单 分 子 , 因 为 我 们 没有 能 用 于 实际 例子 的 
实验 操作 ,来 确定 某 一 个 基因 是 否 是 一 个 单 分 子 。 我 们 不 能 把 它 定 为 一 个 不 可 分 的 单 
位 ,因为 ,尽管 我 们 的 定义 提出 ,我 们 将 承认 任何 一 个 通过 交换 或 易 位 ,实际 上 分 开 的 决 
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定子 是 分 开 的 基因 ,但 没有 实验 操作 能 保证 不 能 再 把 它 分 开 。 鉴 于 相似 的 理由 ,不 能 把 
它 定 为 繁殖 的 单位 或 基因 线 的 活动 单位 ,也 不 能 证 明 通 过 一 定 的 界限 能 把 它 同 邻近 的 基 
因 划 分 开 。 

这 并 不 是 指 有 关上 述 未 确定 下 来 的 问题 是 一 些 毫 无 意义 的 问题 。 反 之 ,它们 全 部 是 
重要 的 问题 ,我 们 希望 通过 对 实验 证 据 的 阐明 和 发展 新 的 实验 操作 来 最 终 地 对 此 作出 答 
复 。 所 谓 实 用 的 定义 ,仅仅 代表 迄今 用 现 有 的 方法 ,从 实验 证 据 中 可 以 确立 的 这 种 现实 
的 基因 特性 。 从 这 些 证 据 作 出 的 推理 对 假设 的 基因 提出 了 一 个 假设 的 模型 ,一 个 模型 对 
从 事 这 一 问题 的 不 同 研究 者 看 来 会 略 有 差别 ,并 将 通过 以 后 的 研究 进一步 作出 修改 。 

现代 遗传 学 文献 中 所 用 的 基因 一 词 , 有 时 指 实 用 的 基因 ,有 时 指 假设 的 基因 ,而 有 时 
必然 众所周知 ,是 两 种 定义 荒 订 的 混合 。 由 此 引起 的 混乱 可 以 通过 两 位 如 此 富有 才能 和 
卓 有 见 识 的 遗传 学 家 ,Richard Goldschmidt # A. H. Sturtevant 所 发 表 的 似乎 矛盾 的 陈 
述 , 有 力 地 说 明了 这 一 点 。Goldschmidt 在 评述 位 置 效 应 的 证 据 后 ,声称 基因 是 不 存在 
fj UO ,或 不 管 怎 样 ,必须 放弃 微粒 基因 的 经 典 理论 号 。Sturtevant, 在 引用 染色 体 区 域 上 
有 差别 ,特定 区 域 为 有 机 体 特定 反应 所 必需 ,以 及 特定 区 域 的 行为 犹如 交换 单位 这 方面 
的 证 据 时 ,声称 “这 些 情况 …… 证 明基 因 的 存在 ”9 。 

如 果 说 Goldschmidt 基本 上 是 正确 的 话 , 他 所 说 的 基因 是 指 假设 的 基因 ,而 他 记 住 的 
是 特定 的 假设 基因 。 他 关于 不 存在 基因 的 肯定 性 结论 容易 使 人 误解 ,但 显然 只 是 指 这 种 
假设 基因 并 不 存在 。 他 关于 把 基因 特性 一 般 都 归结 到 “经 典 的 微粒 基因 ”缺乏 证 据 这 一 
论点 ,我 想 是 完全 正确 的 。 

如 果 说 Sturtevant 是 正确 的 话 , 我 们 说 他 指 的 是 实用 定义 的 基因 ,因为 这 种 基因 定 
义 不 包 括 未 经 证 明 的 特性 ,Sturtevant 指出 ,如 果 确 实在 基因 线 上 没有 连续 的 单位 ,那么 
在 实验 上 确立 这 一 事实 的 最 直接 的 途径 ,将 仍然 是 研究 这 些 可 以 区 分 的 染色 体 区 的 特性 
和 相互 关系 。 这 些 都 是 实用 定义 的 基因 。 

什么 是 基因 突变 的 实用 的 定义 ? 我 们 承认 ,我 们 在 基因 突变 方面 的 研究 ,就 其 主要 
问题 来 说 ,只 是 在 用 它们 鉴定 和 分 析 代 表 新 的 遗传 单位 进化 的 突变 这 一 范围 是 重要 的 。 
但 显然 ,在 这 种 含义 上 ,现在 尚 不 能 形成 基因 突变 的 实用 的 定义 ,因为 这 些 遗 传单 位 不 是 
实用 定义 的 基因 ;它们 是 我 们 为 阐明 实验 证 据 而 假定 的 假设 基因 。 所 以 说 ,现在 不 能 定 
下 实用 的 定义 ,只 是 用 不 同 的 话 来 重申 前 面 提 到 的 见解 , 即 我 们 没有 正确 的 准则 来 鉴定 
基因 内 部 变化 而 产生 的 突变 ,而 在 实验 中 被 解释 成 基因 突变 的 变化 仅 只 是 未 经 分 类 的 残 
留 物 ,还 不 能 证 明 是 否 由 其 他 原因 造成 的 结果 。 今 后 研究 的 主要 问题 必须 发 展 出 这 类 准则 。 


特殊 基因 的 突变 研究 


本 文 的 主要 目的 "是 强调 指出 以 下 令 人 不 愉快 的 事实 ;要 使 我 们 在 了 解 基因 突变 方 
面 取得 重大 的 进展 ,需要 研究 特殊 基因 的 突变 。 实 际 情况 之 所 以 令 人 感到 难 办 ,是 因为 
当 必 须 用 单 基因 作 研 究 , 尤 其 是 研究 单 基因 的 自发 突变 时 ,由 于 突变 所 特有 的 极 低 的 频 
率 而 产生 的 各 种 技术 性 困难 ,使 我 们 处 于 不 利 的 境地 。 说 起 来 使 人 感到 不 快 的 是 事实 上 
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像 我 们 看 到 的 那样 ,要 在 实验 中 排除 伪造 的 突变 或 基因 外 突变 ,在 混杂 的 非特 异性 位 点 
上 产生 的 突变 率 是 没有 希望 的 。 

集中 研究 单 基 因 的 主要 优点 ,是 有 可 能 用 某 些 特殊 突变 体 的 直接 实验 分 析 ,代替 在 
所 有 的 位 点 上 都 使 用 假想 的 一 般 化 概念 。 所 研究 的 每 一 个 突变 体 都 可 以 在 诊断 同一 基 
因 的 其 他 突变 体 方 面 , 提 供 的 详细 资料 增添 内 容 。 

另 一 个 更 重要 的 优点 是 被 选 作 研究 的 特殊 位 点 可 能 是 那样 一 些 位 点 ,它们 在 识别 和 
分 析 它 们 的 突变 体 方面 ,具有 非凡 的 技术 上 的 优越 性 。 例 如 ,玉米 的 R 和 A* 基 因 , 像 其 
他 各 种 物种 已 知 的 基因 一 样 ,它们 能 产生 自发 突变 体 , 这 些 突 变 体 的 样子 是 由 于 在 这 些 
位 点 上 可 识别 出 短 的 缺失 而 形成 ,使 它们 能 清楚 地 区 别 出 来 。 这 并 不 证 明 自 发 突变 不 能 
由 更 小 的 缺失 产生 ,但 它 提供 了 鉴定 缺失 这 一 大 类 的 常规 组 选 ,而 不 需要 再 作 研究 。 隐 
性 等 位 基因 a 是 另 一 个 有 助 于 区 别 基 因 丢 失 和 基因 改变 的 非常 有 用 的 基因 。 这 个 等 位 
基因 尽管 在 表现 型 上 只 能 通过 它 没有 A 的 作用 而 予以 识别 ,但 也 可 以 从 基因 缺失 ,通过 
它 对 诱发 基因 Dt 的 反应 , 即 当 存在 Dt 基因 时 它 有 时 会 回复 到 显 性 等 位 基因 A 而 得 以 辩 
认 出 来 。 这 种 保持 Dt 的 反应 ,在 阐明 A 基因 的 自发 突变 和 诱发 突变 实验 时 ,为 排除 基因 
丢失 提供 了 一 个 准则 。R 等 位 基因 提供 了 一 种 不 同 的 技术 上 的 优点 。R 基因 的 表现 型 
效应 是 它 的 很 多 等 位 基因 ,借助 于 植株 颜色 的 深浅 和 模式 方面 非常 轻微 的 差异 ,而 可 以 
客观 地 把 它们 区 分 开 。 一 个 具有 变化 相等 的 等 位 形式 的 基因 ,如 只 能 通过 它 对 某 些 反应 
之 有 反应 或 无 反应 来 进行 鉴别 , 它 看 起 来 就 只 有 两 个 等 位 基因 ,并 除非 把 具有 这 两 种 可 
予 区 别 的 活动 水 平 的 品系 ,在 它们 之 间作 杂交 ,否则 它 的 突变 查 不 出 来 。 另 一 个 具有 扎 
大 的 实际 重要 性 的 优点 是 R 和 A 都 是 影响 胚乳 性 状 的 基因 ,因而 适用 于 在 大 群体 中 鉴定 
突变 。 两 个 基因 都 明显 地 表现 为 轻微 的 生理 效应 ,它们 的 突变 体 都 能 存活 下 来 ,没有 查 
出 生活 力 的 丧失 。 

对 于 可 导致 产生 一 种 与 孟 德 尔 式 遗 传 相反 的 遗传 现象 作 有 效 的 分 析 ,或 许 能 深入 研 
究 经 挑选 合适 的 基因 的 突变 ,尽管 事实 上 它 在 研究 混杂 的 非特 异性 位 点 的 突变 ,看 来 好 
像 是 没有 和 希望 的 。 

如 果 单 基因 的 自发 突变 率 实际 上 太 低 ,而 不 能 作 有 效 的 实验 研究 ,那么 这 些 考虑 就 
没有 什么 价值 了 。 选 择 不 寻常 的 高 突变 率 的 基因 作 研 究 , 不 能 安全 地 躲 开 这 一 困难 , 因 
为 不 能 保证 同 不 稳定 基因 行为 有 关 的 机 理 , 可 以 代表 有 关 典 型 基因 突变 的 机 理 。 微 生物 
可 以 在 实质 上 无 限制 的 群体 里 对 突变 体 进行 有 效 的 筛选 ,这 样 , 使 用 微生物 将 克服 这 一 
困难 ,但 不 幸 的 是 ,它们 没有 提供 研究 所 需 的 严格 的 遗传 背景 。 

一 种 测定 特异 基因 自发 突变 率 的 技术 ,对 玉米 行 之 有 效 , 因 为 突变 率 低 到 每 一 百 万 
个 配子 大 约 有 一 次 "”。 测 试 了 8 个 基因 ,这 些 基因 除了 能 在 胚乳 上 显示 出 它们 的 效应 这 
一 技术 上 的 优越 性 外 ,其 他 方面 不 加 选择 ,它们 全 都 产生 了 突变 ,但 有 一 个 测试 的 基因 ， 
其 突变 率 约 为 每 一 百 万 个 测试 配子 中 有 500 UR AE AT) 。 这 种 产生 突变 数 较 多 的 基因 ,使 
比较 试验 足以 证 明 在 不 同 栽培 条 件 下 突变 频率 变动 很 大 。 例 如 ,R 基因 在 一 些 栽 培 条 件 
下 大 群 里 找 不 到 突变 ,但 在 另 一 些 栽培 条 件 下 它 的 突变 率 高 到 0.2%。 以 后 的 研究 证 明 
这 种 差异 部 分 是 由 于 R 等 位 基因 固有 的 差异 ,部 分 是 由 于 对 R 突变 率 进行 修饰 的 因子 所 
造成 的 差异 。 这 些 因子 显然 是 相当 常见 的 ,因为 有 一 项 只 有 强烈 效应 才能 探查 出 突变 
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的 研究 , 它 表 明 在 标记 的 7 个 区 中 ,有 3 个 区 磁 到 过 这 类 修饰 因子 。 

所 测定 的 平均 突变 率 , 对 于 就 影响 突变 率 的 因素 作 有 效 的 研究 或 取出 适量 的 突变 体 
样本 作 个 别 的 研究 ,都 显得 太 低 了 。 然 而 ,事实 上 突变 率 很 容易 受到 形形色色 的 修饰 因 
子 的 影响 ;这 就 有 可 能 分 离 出 经 常 发 生 特异 基因 突变 ,从 而 能 直接 进行 实验 研究 的 品系 。 


假 基 因 突 变 的 探查 


即使 选择 性 质 最 有 利 的 基因 进行 研究 ,发 展 鉴 定 具有 进化 意义 的 基因 突变 的 准则 是 
困难 的 。 在 以 往 的 研究 中 ,用 各 种 设想 使 这 一 问题 看 起 来 考 良 置疑 地 简单 化 。 有 些 设想 
是 未 经 证 实 的 ,有 些 则 通过 以 后 的 发 现 证 明 它们 是 无 效 的 。 

例如 ,我们 感到 在 我 们 实验 中 探查 出 来 的 一 些 突变 ,必定 是 有 关 基 因 在 质量 上 的 改 
变 , 因 为 无 疑 地 ,质量 上 起 变化 的 基因 是 在 进化 过 程 中 得 到 的 。 这 主要 同一 种 广泛 传播 
的 信念 有 关 ,这 种 信念 是 即使 有 些 鉴 定 过 的 明显 的 基因 突变 经 验证 明 是 错误 的 ,而 真正 
的 基因 突变 必须 包括 在 未 经 分 类 的 残留 物 中 。 

这 种 信念 是 荡 读 的 。 姑 有 是 承认 质量 上 发 生 改 变 的 基因 必然 由 突变 产生 ,其 突变 率 高 
到 足 可 进行 实验 研究 ,但 不 能 保证 在 我 们 突变 实验 中 ,发 现 的 突变 体 可 以 代表 它们 进化 
的 步骤 。 当 我 们 着 手 在 一 项 突变 实验 中 鉴定 突变 体 时 ,我 们 必须 把 自己 局 限 在 具有 效应 
比较 大 的 突变 ,大 到 足以 使 突变 体 的 表现 ,超过 了 由 于 环境 条 件 和 遗传 修饰 因子 所 引起 
的 各 种 各 样 表现 的 范围 内 发 生 , 我 们 就 没有 办 法 去 鉴定 它们 。 对 于 发 生 这 种 潜在 的 突 
变 , 尚 无 良好 的 证 据 。 支 持 假设 基因 高 度 稳定 性 的 证 据 , 仅 仅 涉 及 少数 明显 的 突变 。 如 
果 明 天 提出 有 说 服 力 的 证 据 , 说 明基 因 型 自身 的 繁殖 ,只 是 群体 内 每 一 个 世代 取样 的 统 
计 结 果 , 而 这 个 群体 的 基因 在 一 种 不 易 觉察 的 范围 内 有 遗传 变动 ,那么 在 我 们 现在 的 见 
解 中 再 不 会 有 什么 地 方 同 这 个 结论 发 生 了 矛盾 了 。 

研究 起 源 不 同 的 R 等 位 基因 ,说 明 在 植株 颜色 表达 的 水 平 上 经 常 碰 到 微小 的 差 
FE 。 如 果 这 个 基因 变异 的 唯一 来 源 是 我 们 实验 中 所 研究 的 那 种 变异 , 则 不 能 指望 有 这 
类 等 位 的 差异 ,但 由 于 有 潜在 的 突变 ,能 指望 它们 会 发 生 这 种 差异 。 

如 果 发 生 潜在 突变 , 它 能 大 大 地 或 整个 地 说 明 自 然 界 中 新 的 基因 形式 的 进化 。 这 
FÉ ,在 我 们 实验 中 得 到 鉴定 的 明显 不 同 的 突变 ,或 许 正好 是 基因 外 现象 的 结果 ,这 一 点 是 
相当 可 能 的 。 

第 二 种 假设 ,或 有 一 批 假设 涉及 根据 基因 丢失 来 辨别 基因 突变 的 可 能 性 。 按 照 全 部 
基因 基本 上 都 能 存活 的 假设 ,最 初 认 为 诱发 出 来 的 隐 性 可 见 的 性 状 ,可 以 放心 地 把 它 看 
做 是 基因 突变 。 各 种 细胞 学 例子 否定 了 这 一 点 ,经 细胞 学 证 明 单 倍 体 组 织 或 半 合 子 个 体 
生活 力 不 足 ,而 二 倍 体 个 体 的 纯 合 子 则 能 存活 。 这 类 例子 比较 少 。 但 由 于 随 着 缺失 节 段 
变 得 更 小 ,缺失 的 细胞 学 和 遗传 学 标准 都 到 达 它 们 有 效 的 应 用 范围 的 限度 ,这 就 有 理由 
怀疑 ,在 缺失 不 能 得 到 论证 的 情况 下 ,物理 学 丢失 也 可 能 同 观察 到 的 突变 有 关系 。 随 着 
我 们 对 各 个 基因 及 其 功能 有 更 多 的 了 解 , 那 种 认为 基因 各 自 对 生命 都 是 必需 的 假设 照例 
已 失去 它 的 似 真性 。 
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有 时 把 一 个 闻 性 等 位 基因 突变 看 做 突变 消失 的 证 据 。 这 涉及 另 一 个 关于 基因 的 不 
可 分 性 的 假设 ,这 个 假设 是 在 基因 理论 的 早期 发 展 中 有 意识 地 和 经 过 仔细 考虑 而 作出 
的 ,但 通过 以 后 的 证 明 这 个 假设 必然 问题 很 大 。. 这 个 假设 只 能 是 这 样 一 种 情况 BL 
基因 是 一 个 单独 单位 的 不 同形 式 , 由 于 突变 的 消失 ,我 们 可 以 排除 发 生 复 等 位 基因 的 可 
能 性 。 根 据 复 等 位 基因 代表 一 个 基因 紧密 连锁 的 复合 体 的 假设 ,我 们 就 能 用 基因 链 上 不 
同 节 有 段 的 丢失 来 说 明 不 同 水 平 的 突变 。 

以 等 位 性 经 典 的 准则 为 基础 的 探究 ,或 许 能 最 好 地 说 明 选 用 不 可 分 假说 的 根据 所 
在 。1919 年 摩尔 根 " 中 是 这 样 说 的 : 

大 概 有 关 基 因 本 性 最 重要 的 证 明 是 从 复 等 位 性 得 到 的 。 现 已 有 证 明 , 同 这 些 事 

例 相 关联 的 现象 不 能 归 之 于 成 事 的 连锁 的 基因 ,我 们 或 许 要 呼吁 把 这 些 事例 作为 至 

关 重 要 的 事例 。……… 复 等 位 基因 是 染色 体 上 相同 位 点 的 修饰 ,而 不 是 基因 紧密 连锁 

的 事例 ,这 种 论证 只 能 在 其 起 源 已 知 的 情况 下 得 到 …… 


试 以 图 1 的 5 STARA BE. A 代表 一 串 紧 密 连 锁 的 基因 。 如 果 第 一 行 的 头 一 个 基因 
(B,a 行 ) 和 另 一 行 的 第 二 个 基因 (B,b 行 ) 发 生 隐 和 性 突变 ,把 a 和 b 这 两 个 突变 体 杂 交 , 将 
得 返 祖 类 型 ,因为 a 带 给 B(b) 正 常 的 等 位 ,而 b 带 给 CBA)a 正常 的 等 位 。…… 现在 的 确 
不 会 发 生 这 种 情况 , 当 一 批 等 位 基因 间 的 成 员 进 行 杂 交 时 ,它们 不 产生 野生 型 ,但 产生 一 
个 另 一 种 突变 类 型 或 一 个 中 间 性 状 。 显 然 , 如 果 新 的 基因 各 自 直 接 从 一 个 不 同 的 正常 等 
位 基因 产生 的 话 ,一 串 连锁 的 正常 基因 的 独立 突变 将 不 能 解释 其 结果 。 


* 


le 10 le le le le 
20 2e 20 20 20 20 
A 30 B 30 3e 30 3e 3e 
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a b c d e 
图 1 (部 分 ) 


图 解说 明 一 事 如 此 紧密 连锁 基因 的 突变 ,不 发 生 交 换 。 

人 们 将 注意 到 试验 否定 存在 着 成 串 的 紧密 连锁 的 基因 ,这 种 看 法 仅 只 根据 这 样 一 种 
假设 , 即 每 次 突变 必须 使 这 批 连锁 基因 中 有 一 个 发 生 改 变 。 然 而 ,如 果 每 次 突变 就 是 使 
这 批 成 串 的 连锁 基因 有 一 个 基因 ,或 更 多 的 相 邻 基因 丢失 掉 的 话 , 那 么 它们 之 间 的 杂交 ， 
一 般 都 会 证 明 它 们 是 等 位 的 ,这 一 事实 就 不 能 排除 作为 复 等 位 基因 系列 基础 的 复合 基 
因 。 这 可 用 以 图 2 解 排列 予以 说 明 ; 


2 
复合 基因 在 某 种 意义 上 其 含义 是 矛盾 的 ,因为 根据 定义 假设 基因 是 不 可 分 的 。 但 经 
我 们 实验 鉴定 的 基因 不 能 得 出 定义 上 的 不 可 分 性 。 图 2 中 所 列 的 5 个 基因 成 分 实际 上 
不 是 一 个 基因 的 几 个 部 分 ,它们 是 5 个 基因 。 但 如 果 某 种 复 等 位 系列 具有 这 种 主要 成 
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分 ,就 有 可 能 唯 有 在 这 种 最 有 利于 作 分 析 的 情况 下 通过 实验 确立 这 种 事实 。 因 此 ,有 许 
多 情况 可 能 是 在 实验 上 鉴定 为 一 个 单 基因 的 基因 线 的 节 段 ,实际 上 可 能 是 一 笋 效应 相同 
或 相似 的 基因 。 

复合 基因 的 概念 ,或 者 一 些 等 效 的 单位 ,可 以 证 明 是 有 意义 的 ,因为 在 这 些 把 它们 同 
邻近 无 关 的 成 分 区 别 开 , 作 为 一 组 的 成 簇 成 分 中 可 能 有 特殊 的 关系 。 其 中 之 一 或 许 是 成 
往 成 分 间 基 因 活 动 的 相互 关系 , 当 通 过 交换 或 易 位 把 这 篮 基 因 的 成 员 分 开 时 ,这 种 相互 
关系 就 能 导致 位 置 效应 的 发 生 。 这 可 能 是 一 般 解 释 位 置 效 应 的 一 个 主要 因素 。 另 一 种 
可 以 预料 到 的 相互 关系 是 造成 交换 机 会 不 等 的 联合 等 势 。 这 是 我 们 在 后 面 要 谈 到 的 。 

R’ 交 换 突变 体 提供 了 一 个 惊人 的 例子 , 即 看 起 来 好 像 基因 突变 的 微小 缺失 中 。 某 些 
R' 等 位 基因 至 少 包 括 两 个 独立 诱 变 的 基因 成 分 :P 是 决定 某 些 植物 组 织 或 果皮 的 花色 素 
苷 色素 ;S 是 决定 胚乳 和 胚 的 花色 素 苷 色素 。 因 此 ,由 于 不 相等 交换 而 产生 的 交换 突变 体 
R* 和 ,必须 在 一 种 情况 下 丢失 P; 和 在 另 一 种 情况 下 丢失 S。 它 们 在 细胞 学 和 遗传 学 方 
面 都 没有 得 到 缺失 证 据 , 并 用 非常 敏感 的 试验 ,在 突变 体 通过 雄性 生殖 细胞 传递 方面 比 
较 花 粉 管 的 生长 情况 ,结果 也 说 明 它们 在 单 倍 体 配子 体 的 发 育 中 是 完全 正常 的 。 交 换 突 
变 体 在 外 观 和 遗传 行为 方面 与 在 相同 栽培 条 件 下 发 生 的 非 交换 突变 体 完 全 能 区 别 出 来 。 

R 复合 体内 发 生 不 相等 交换 得 到 一 些 有 意义 的 指标 , 它 涉 及 复 等 位 系列 的 遗传 性 质 
和 基因 丢失 关系 到 外 观 上 质量 突变 的 可 能 作用 。 除 P 和 S 外 ,还 有 别 的 表现 型 上 可 识别 
的 R 复 合体 的 基因 成 分 。 某 些 使 色素 变 淡 的 R- 等 位 基因 ,其 植株 和 种 子 颜色 都 由 一 个 单 
基因 成 分 DD 来 决定 。 色 素 特别 深 的 各 种 R' 等 位 基因 ,看 来 有 决定 植物 色素 表现 为 某 些 样 
子 的 其 他 成 分 。 此 外 ,有 各 种 不 同 的 糊 粉色 种 类 ,如 点 状 、 花 纹 状 、 那 伐 稚 点 状 以 及 有 些 
植株 有 色 、 有 些 无 色 等 等 。 可 以 把 每 一 个 可 以 区 别 的 复合 体 看 成 R 基因 复 等 位 基因 一 个 
长 系列 中 的 一 段 。 

让 我 们 花 一 点 时 间 来 澄清 一 下 术语 。 为 避免 混淆 起 见 ,我 把 已 公认 的 R 等 位 基因 在 
其 上 方 以 常用 斜体 字 标 明 (R",R*,r' ,RY 等 等 ), 虽 然 分 析 表 明 , 这 些 所 谓 等 位 基因 ,其 中 
有 一 些 实 际 上 是 两 个 或 更 多 个 基因 的 复合 体 。 

基因 成 分 这 一 和 名词 将 用 于 经 鉴定 为 R 等 位 基因 之 一 的 一 个 成 分 的 任何 一 种 相似 与 
基因 的 组 分 。 在 缺乏 进一步 的 证 明 前 ,使 用 这 一 名 词 并 不 意味 着 这 个 基因 成 分 是 不 可 分 
的 。 基 因 成 分 用 字母 ,不 用 斜体 字 表 示 , 如 P,S,D 等 等 。 

除 交换 突变 体外 ,有 许多 无 交换 突变 体 。 一 个 无 交换 突变 体 上 ,不单 是 P, 而 是 Ps 的 
结构 。 假 定 成 分 s 是 一 个 无 价值 的 成 分 ,但 它 可 能 以 相同 的 途径 与 S 联合 起 作用 ,这 些 
假定 成 分 以 s,p,d 等 标明 。 

当然 ,这 种 复杂 情况 包括 由 以 往 的 突变 所 得 到 的 别 的 无 价值 的 成 分 ,这 些 突变 的 亲 
本 成 分 是 不 清楚 的 。 这 一 类 成 分 称 为 n。 

在 一 些 情况 下 , 碰 到 种 子 颜色 中 等 水 平 的 无 交换 突变 体 , 它 包括 各 种 色 淡 和 模式 种 
类 。 这 些 突变 体 以 “Si"”,“S ”等 表示 之 。 

一 且 这 些 基因 成 分 中 有 两 个 在 同一 个 染色 体 上 确定 了 它们 的 相 邻 位 置 , 就 对 不 相等 
交换 提供 了 一 个 机 会 ,可 最 终 发 展 出 更 复杂 的 基因 簇 。 例 如 ,由 互 换 而 产生 的 上 述 交 换 
突变 体 的 情况 如 下 : 
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交换 产物 “S” 经 识别 为 一 交换 突变 体 Re ,而 交换 产物 “P? 则 为 交换 突变 体 r 。 交 换 产 
物 “PPS” 和 “PSS” 不 能 识别 ,但 它们 代表 了 带 有 3 个 而 不 是 两 个 基因 成 分 的 潜在 的 新 等 
位 基因 的 产生 。 借 助 于 在 原始 化 合 物 中 辨别 S 或 P 的 形式 ,或 能 认 出 别 的 交换 ,并 通过 
这 个 方法 ,有 可 能 得 到 像 R( 点 状 - 那 伐 和 蕉 ?那样 新 的 综合 的 等 位 基因 等 等 。 照 此 下 去 ,将 
可 预料 ,通过 连续 的 步骤 ,将 发 展 出 更 复杂 的 基因 笋 ,除非 这 个 基因 的 作用 局 限 在 它 复 制 
的 生活 力 上 。 

可 以 指望 有 可 能 代表 等 位 系列 成 员 的 多 种 多 样 的 基因 型 或 可 用 下 述 少 数 例 子 了 予以 
说 明 : 

D SSpn; (Q SPPnS; © D; @ DSP; ( SPD, 

等 位 基因 四 和 四 是 标准 的 R' RAY; @ Jk C PR BJ. R' 型 :四 是 RMR OA HRA E 
的 点 状 糊 粉 型 。 总 之 ,等 位 基因 间 的 差别 应 归结 于 基因 外 变化 ,而 不 是 基因 内 变化 的 结 
果 。 但 田 和 加 之 间 的 表现 型 差异 并 不 一 定 如 此 。 

有 关 复 合体 基因 成 分 间 的 关系 方面 ,等 位 性 的 位 点 的 概念 没有 多 大 意义 。 复 合体 的 
所 有 成 员 彼 此 间 是 同 源 的 ;大 概 它们 全 都 是 以 几 个 单 祖先 基因 经 过 长 期 的 一 系列 突变 产 
生 的 。 在 某 种 意义 上 ,可 以 认为 它们 彼此 间 全 都 是 等 位 的 。 例 如 SORY 的 种 子 颜色 成 
分 ?是否 与 SEM? 这 就 没有 什么 意义 ,因为 没有 什么 方法 能 证 明 SS S 的 关系 , 比 起 它 
同 了 或 该 复合 体 的 任何 其 他 成 分 的 关系 有 什么 不 同 , 像 D 成 分 对 了 成 分 是 重要 还 是 次 要 
的 这 一 类 问题 ,其 情况 也 是 如 此 。 它 或 许 在 这 个 原 种 中 是 重要 的 ,在 另 一 个 原 种 中 则 是 
次 要 的 :在 D 属于 重要 的 原 种 ,一 个 短 系 列 的 不 相等 交换 就 足以 把 它 挪 到 一 个 次 要 的 
地 位 。 

虽然 不 同等 位 基因 可 以 具有 数目 不 大 相同 的 基因 成 分 ,但 实际 上 没有 一 个 缺失 。 就 
基因 徐 的 假设 起 源 来 说 ,可 以 把 那些 具有 一 个 单独 成 分 以 上 的 基因 簇 看 成 是 复制 。 另 一 
方面 , 当 我 们 任意 取 一 个 带 有 几 个 基因 成 分 的 等 位 基因 作为 标准 类 型 时 ,其 他 成 分 较 少 
的 等 位 基因 看 起 来 就 像 是 缺失 ,产生 这 种 等 位 基因 就 好 像 这 种 标准 类 型 发 生 突变 ,其 机 
理 将 是 基因 的 丢失 。 

有 一 种 基因 复合 体 , 它 的 可 分 离 的 成 分 作用 相同 ,在 这 种 情况 下 ,相同 的 机 理 只 能 产 
生 一 种 表示 各 颜色 变 浅 等 级 的 复 等 位 基因 的 直线 系列 ,或 者 它们 根本 不 产生 等 位 基因 的 
复合 系列 。 

有 证 明 具有 效应 相同 或 相似 的 基因 成 馈 的 例子 日 益 增 多 [24~~27 等 .28 和 29 作 参 
考 ]。 这 说 明 不 相等 交换 在 产生 外 表 上 属于 质量 方面 的 等 位 差异 是 一 个 重要 的 因素 。 

另 一 个 简单 化 的 设想 是 突变 在 基因 效应 方面 的 改变 ,必须 代表 基因 本 身 的 变化 ,而 
不 是 影响 到 基因 表达 的 一 些 变动 。 正 是 这 个 假设 , 它 论 证 了 X 射 线 诱 发 突变 和 同一 基因 
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的 回复 ,这 似乎 是 诱发 基因 内 变化 的 严格 的 证 明 。 这 个 假设 同位 置 效 应 的 证 据 显 然 有 了 矛 
盾 。 这 一 证 明 无 可 争议 地 说 明了 一 个 突变 并 不 必定 代表 该 有 关 基 因 的 一 种 变化 或 丢失 ， 
换 句 话说 , 它 可 能 是 一 种 易 位 ,从 而 影响 未 改变 的 基因 的 表达 。 

McClintock 在 玉米 中 通过 引进 经 历 断 型 一 融合 一 桥 周 期 的 第 九 染 色 体 ,发 现 对 突变 
行为 有 影响 "1, 他 的 这 些 出 众 的 研究 ,证 明了 这 种 限定 在 基因 突变 实验 研究 中 是 非常 重 
要 的 。 存 在 这 种 结构 上 不 稳定 的 染色 体 , 就 存在 许多 种 基因 ,包括 第 九 染色 体 和 其 他 染 
色 体 的 基因 ,并 说 明 不 稳定 的 隐 性 形式 方面 的 突变 ,其 特点 为 各 种 染色 体 的 不 规则 性 。 
研究 不 稳定 突变 体 及 其 回复 突变 ,使 人 组 庸 置疑 这 种 现象 是 由 于 有 关 基 因 的 表达 有 些 可 
逆 的 抑制 。 

在 有 些 情况 下 , 当 发 生 突变 时 ,表现 不 稳定 的 那个 位 点 或 该 位 点 的 附近 ,同时 可 探查 
出 染色 体 畸 变 , 但 另 一 些 情况 则 没有 同 发 生 突变 有 联系 的 细胞 学 上 可 探查 出 的 染色 体 畸 
变 。 有 许多 例子 , 隐 性 突变 体 的 不 稳定 性 同 发 生 与 此 有 关 的 染色 体 不 规则 性 取决 于 是 否 
存在 一 种 称 之 为 激活 剂 (Ac) 的 互补 因素 ,而 当 除 去 这 个 因素 时 ,突变 体 的 行为 看 起 来 就 
像 一 个 具有 正常 染色 体 行 为 的 稳定 的 突变 体 了 。 

McClintock 还 证 明 用 Dt( 点 状 ) 来 控制 隐 性 a 的 回复 突变 ,或 许 是 激活 剂 的 一 种 反 
应 。 当 有 畸形 的 第 九 染 色 体 而 无 Dt 时 ,显然 由 于 突变 成 A, 标 准 的 a 等 位 基因 产生 了 偶 
尔 带 点 状 的 胚乳 ,如 果 是 这 样 的 话 , 它 在 Dt 影响 下 的 回复 突变 ,必定 也 是 由 于 影响 基因 
表达 的 条 件 发 生 了 一 些 改 变 。 

不 管 怎样 ,有 人 接受 我 如 下 的 假说 , 即 不 稳定 基因 的 这 些 表现 形式 是 由 于 有 一 点 点 
看 不 见 的 异 染 色 体 转移 到 受 影响 的 基因 位 点 而 引起 的 ,这 项 卓越 的 研究 清楚 地 表明 了 ， 
表达 效应 或 许 是 明显 的 基因 突变 的 真实 起 因 , 甚 至 当 所 观察 的 突变 没有 看 到 位 置 的 变化 
或 任何 一 种 与 此 有 关 的 染色 体 改 变 也 是 如 此 。 

在 分 析 所 观察 到 的 突变 方面 产生 的 困难 ,进一步 强调 指出 ,在 进行 分 析 时 必须 优先 
在 特殊 位 点 对 突变 作 细 致 的 研究 。 如 果 我 们 用 整个 突变 研究 所 特有 的 概括 出 的 假设 来 
考虑 这 些 结果 ,我 们 或 许 会 倾向 于 把 这 些 发 现 大 体 上 应 用 于 基因 不 稳定 的 性 质 ,或 甚至 
大 体 上 应 用 于 突变 体 的 等 位 基因 。 如 果 我 们 以 一 些 经 过 深入 研究 的 基因 的 相反 突变 为 
背景 来 考虑 这 些 结 果 ,我 们 则 倾向 于 把 这 类 突变 体 同 其 他 种 突变 体 和 别 的 起 源 模式 的 突 
变 体 作 仔细 的 比较 ,希望 发 展 出 能 区 别 不 同 种 突变 体 的 准则 。 

与 此 同时 ,在 研究 基因 突变 方面 ,我 们 现在 处 在 一 个 难 办 的 地 位 。 一 个 突变 体 可 能 
在 每 次 测试 基因 突变 体 时 都 会 碰 上 它 , 然 而 ,如 果 这 个 突变 体 不 能 回复 突变 , 那 就 有 理由 
怀疑 它 可 能 是 基因 丢失 ,而 如 果 它 能 够 回复 突变 , 则 有 理由 怀疑 它 可 能 是 一 种 表达 效应 。 
要 摆脱 这 种 进退 两 难 的 困境 的 唯一 办 法 ,是 选用 最 适宜 于 作 详 细 遗 传 分 析 的 特殊 基因 进 
行 更 深入 的 突变 研究 ,以 期 发 展 出 鉴定 基因 突变 的 更 灵敏 的 准则 。 
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西 摩尔 。 本 泽 (S. Benzer)? 
(1955 年 ) 


变 和 遗传 重组 细 分 出 来 的 。 这 类 突变 同 许多 生物 中 观察 到 的 相似 情况 颇 为 相像 ,通常 把 
它 称 为 拟 等 位 基因 ( 见 Lewis' 和 Pontecorvo”! 的 评论 ) 。 这 类 例子 特别 有 意思 ,因为 它 
们 对 遗传 决定 子 的 结构 和 功能 有 影响 。 

遗传 重组 的 现象 为 分 离 突变 体 和 在 染色 体 上 识别 突变 的 位 置 提供 了 一 个 有 力 的 工 
具 。 当 突变 发 生 紧 接 着 毗邻 的 突变 ,就 造成 了 困难 ,因为 这 两 个 突变 越 是 彼此 紧 接 着 , 它 
们 之 间 发 生 重 组 的 概率 就 越 小 。 因 此 , 当 在 数目 有 限 的 后 代 中 看 不 到 重组 体 类 型 时 , 通 
常 不 能 就 此 认为 下 述 结 论 是 正确 的 , 即 这 两 个 突变 是 不 可 分 的 ,而 只 能 认 出 它们 之 间 连 
锁 距 离 的 一 个 上 限 。 高 水 平地 解决 这 个 问题 需要 对 许 许多 多 后 代 进 行 检 验 。 如 果 可 提 
供 一 种 选择 特点 来 探查 为 数 不 多 的 重组 体 , 则 能 最 好 地 达到 此 目的 。 

本 文 所 描述 的 T4 噬菌体 的 r 突变 的 例子 就 提供 了 这 样 一 个 特点 。 野 生 型 史 菌 体 
在 两 个 细菌 寄主 BR K, AERE. M ri 组 突变 体 只 对 BHA MBE. Atk. ae 
两 个 不 同 的 rI 突变 体 间 作 杂 交 , 由 此 产生 的 任何 一 种 野生 型 重组 体 , 即 使 其 比例 小 到 


O WERA S. Benzer. Fine structure of a genetic region in bacteriophage. Proc, Nat, Acad, Sci, U., S, A. 
1955, 41; 344-354. 
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10 习 ,也 能 够 通过 把 它 涂 布 在 K 上 而 检查 出 来 。 

这 种 巨大 的 灵敏 性 引起 了 下 面 这 样 一 个 问题 , 即 这 个 问题 的 解决 同 遗 传 物质 的 分 子 
水 平 是 怎样 密切 相关 的 。 根 据 Hershey 和 Chase 习 的 试验 ,看 来 实际 上 肯定 鸣 菌 体 的 遗 
传 信息 是 被 携带 在 它 的 DNA 中 。 经 Hershey .Dixon 和 Chase“ WE ,一 个 噬菌体 T2 Wi 
粒 的 DNA 总 量 为 4X10 核 苷 酸 。T4 的 量 相似 四。 如 果 我 们 采纳 Watson 和 Crick) 提 
出 的 DNA 结构 由 两 条 核 苷 酸 链 组 成 的 模型 ,这 就 相当 于 每 个 TA 颗粒 DNA 的 总 长 度 为 
2X10: 的 核 音 酸 对 。 我 们 希望 把 遗传 重组 试验 所 得 出 的 连锁 距离 翻译 成 分 子 单位 。 目 前 
尚 不 能 非常 精确 地 做 到 这 一 点 。 不 知道 是 否 一 个 噬菌体 颗粒 的 全 部 DNA 都 是 必 不 可 缺 
的 遗传 物质 。 也 不 知道 一 个 噬菌体 染色 体 ( 即 用 遗传 方法 鉴定 的 一 个 连锁 群 的 物理 副 
本 ) 是 否 由 一 个 单个 (双重 的 )DNA 纤维 组 成 ,或 者 遗传 重组 是 否 在 所 有 染色 体 区 域 很 可 
能 是 相等 的 。 然 而 ,为 了 作 一 粗浅 的 计算 , 先 假定 这 些 看 法 是 正确 的 。 这 样 我 们 就 把 T4 
总 的 连锁 图 整理 成 与 DNA 的 2x10: 核 苷 酸 对 相 一致 。 叭 菌 体 TA. 3 个 连锁 群 总 的 已 知 
长 度 等 于 约 100 个 单位 (一 个 单位 等 于 一 次 标准 杂交 中 有 1%% 的 重组 )5] 。 此 外 ,有 人 证 
明 四 大 体 上 另 有 100 个 单位 的 长 度 连接 两 个 连锁 群 。 因 此 ,如 果 我 们 假设 200 个 重组 单 
位 相当 于 2x10: 个 核 苷 酸 对 , 则 每 个 核 苷 酸 对 的 重组 为 10 UK REE BE A A PA 
体 突变 体 ,它们 在 染色 体 上 发 生 突 变 的 部 位 仅仅 相距 一 个 核 苷 酸 对 ,那么 这 两 个 突变 体 
之 间 的 杂交 必然 得 到 一 个 后 代 群 体 , 它 在 10 中 有 一 粒 来 自 突 变 之 间 的 重组 (当然 ,假定 
在 相 邻 核 蔡 酸 对 之 间 进 行 重组 是 可 能 的 )。 这 种 计算 极为 粗粮 ,只 打算 指出 比率 因子 在 
数量 上 的 次 序 而 已 。 这 里 提出 的 是 一 项 打算 把 遗传 学 研究 扩大 到 分 子 ( 核 苷 酸 ) 水 平 课 
题 的 一 些 初步 的 结果 。 


r 突变 体 


野生 型 噬菌体 T2, T4 和 6, 当 把 它们 涂 布 在 大 肠 杆 菌 B 菌株 时 ,产生 边缘 粗糙 的 
小 的 噬 菌 斑 。 从 这 些 噬 菌 斑 清洗 出 来 的 部 分 ,很 容易 分 离 出 产生 噬 菌 斑 大 而 边缘 清晰 的 
Fe AEA Hershey!) 。 这 些 突 变 体 因 其 溶菌 迅速 而 称 为 “r”; 它们 与 野生 型 不 同 的 是 不 能 
对 B 菌 株 造 成 游 菌 抑制 (Doermann5 ) 。 当 野生 型 与 rz 突变 体 这 两 种 类 型 一 起 在 B 菌株 
上 生长 时 ,野生 型 的 选择 优越 性 超过 r 突变 体 。Hershey 和 Rotman WET r 突变 体 的 
遗传 ,他 们 发 现 , 产 生 r 表 型 的 各 种 突变 ,其 中 包括 经 证 明 在 遗传 上 同 别 的 突变 不 同 的 一 
种 大 的 成 串 突 变 体 , 位 于 T2 连锁 群 的 3 个 区 域 上 。Doermann 和 Hill? 对 T4 的 遗传 研 
究 证 明 其 r 区 域 与 T2 的 那 两 个 区 是 一 致 的 。T6 也 至 少 有 两 个 这 样 的 r 区 域 。 


rI H 


对 所 有 3 PHR T2, T4 和 T6 来 说 ,r 突变 体 根据 它们 对 B 以 外 的 菌株 的 行为 能 
分 成 不 同 组 。 本 文 将 只 涉及 一 个 组 , 称 为 rI 组 。r[I 组 突变 体 同 别 的 组 和 野生 型 都 不 同 ， 
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它 不 能 对 某 些 带 有 a 哦 菌 体 的 大 肠 杆菌 溶 原 菌 株 产 生 噬 菌 斑 ”7 。 如 表 1 R r 
个 突变 体 在 B VALER E^ r 型 叭 菌 斑 ,对 K12S 菌株 (对 4 敏感 的 非 溶 原 菌株 ) 产 生 野 生 
KI M PA RE; Xt K12SCA)( 用 和 对 K12S 产 生 溶 菌 作用 而 得 到 ) 则 不 产生 噬 菌 斑 。 晤 生 型 噬 
菌 体 对 这 3 个 菌株 都 产生 相似 的 图 蓝 班 。 对 我 们 将 在 本 文中 谈 到 的 TA 来 说 ,当然 , 除 
rf] 对 K12S(CA) 外 ,其 平 秋 培养 的 效率 对 3 种 菌株 差不多 是 相等 的 。 这 3 个 细菌 菌株 在 本 
文中 叫做 B.S 和 K。 


Rl 涂 布 在 各 种 寄主 上 的 TA 野生 型 和 rI 突变 体 的 表现 型 噬 菌 斑 的 形态 学 


大 肠 杆菌 
K1280) 
野生 型 


在 B 菌株 上 分 离 出 来 的 将 近 三 分 之 二 独立 产生 的 r 突变 体 为 rI 型 。 这 一 组 包括 
Hershey 和 Rotman 叙述 过 的 T2 WRP r 突变 体 , 以 及 Doermann 和 Hill 在 T4 的 相应 
的 图 区 上 介绍 过 的 r47 和 r51 ,但 不 包括 那个 区 以 外 部 位 的 r 突变 体 。 同样 地 ,如 图 1 所 
示 , 所 有 表现 rI 性状 的 新 分 离 出 来 的 突变 体 , 却 原来 是 在 同一 个 区 域 里 。 


T 工 区 


图 1 T4(Doermann) 的 部 分 连锁 图 
表明 r 了 区 的 位 置 m 和 tu PMMA SE do LR PCM E S DERE AS ELLA DNA 直 
径 放大 1000 倍 的 相应 的 大 小 。 

r[ 组 的 特性 特别 有 利于 作 细 致 的 遗传 研究 。 一 个 rI 突变 体 对 3 个 寄主 菌株 有 3 种 
不 同 的 表现 型 ( 见 表 1):@ 对 B 的 噬 菌 斑 形态 上 有 改变 ;四 对 S 的 噬 菌 斑 与 野生 型 无 区 
别 ;@ 对 K 不 能 产生 噬 菌 斑 。 这 几 种 特性 全 都 有 用 。 人 和 凭借 它们 在 B 菌株 上 改变 了 的 鸣 
菌 斑 类 型 ,很 容易 分 离 出 r 突变 体 , 再 通过 对 K 菌株 的 测验 鉴定 rl[ 组 的 那些 突变 体 。 当 
希望 避免 与 野生 型 相 比 较 有 选择 优点 时 ,例如 在 测定 突变 率 方面 ,能 把 S 菌株 作为 一 个 
没有 区 别 的 寄主 。rI 突变 体 涂 布 在 K 上 无 效 , 使 人 们 能 探查 出 由 于 回复 或 由 于 不 同 x Il 
突变 体 之 间 的 重组 而 产生 的 比例 极 小 的 野生 型 颗粒 。 


ri 9E 36 fe K 中 的 命运 


妓生 型 和 ETE 突变 体 都 能 很 好 地 吸附 S 和 K 菌株 。 然 而 野生 型 还 诱发 溶菌 作用 ,并 
在 两 个 菌株 上 都 能 释放 出 许多 后 代 ,r[I 突变 体 只 在 S 上 正常 地 生长 。 用 一 个 rll 突变 体 
侵 染 KK, 诱发 一 点 (和 /或 很 晚 ) 溶 菌 作用 裂解 ,尽管 所 有 被 侵 染 的 细胞 都 死亡 。r 了 突变 体 
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生长 的 抑制 同 存在 被 携带 的 A 噬菌体 有 联系 。 这 种 联系 的 原因 尚 不 清楚 。 


表现 型 的 数量 差异 


尽管 所 有 ri 突变 体 表 现在 K 上 增殖 很 少 相 同 的 表现 型 效应 ,但 它们 在 这 种 效应 的 
程度 上 是 各 异 的 。 用 rI[[ 侵 染 一 部 分 K ,确实 释放 出 一 些 后 代 , 通 过 把 侵 染 细胞 涂 布 在 B 
上 面 能 够 探查 出 来 。 把 产生 后 代 的 侵 染 细胞 的 分 数 定 为 该 突变 体 所 特有 的 一 个 传递 系 
数 。 传 递 系数 对 侵 染 的 增殖 是 不 敏感 的 , 却 大 大 地 取决 于 细菌 (K) 的 生理 状态 和 温度 。 
然而 ,在 特定 条 件 下 ,这 个 系数 可 用 作 表 现 型 效应 程度 的 一 个 相对 指标 , 渗 漏 突变 体 的 系 
数 高 。 从 表 2 可 看 到 各 种 值 。 


表 2 rIT 组 DT4 突变 体 的 特性 


j T AGE 
突变 体 号 m rim 传递 系数 EE. 

r47 0 0.03 «0. 01 
r104 1.3 0.91 <1 
r101 2.3 0. 03 4.5 
r103 2.9 0. 02 «0.2 
r105 3.4 0. 02 1.8 
r106 4.9 0.55 <1 
r51 6.7 0.02 170 
r102 8.3 0. 02 «0. 01 


D 每 个 突变 体 得 出 3 个 参数 。 图 上 位 置 是 根据 图 2 上 所 列 的 最 近 的 间隔 总 数 计算 出 来 ,并 以 r47 
的 位 置 作为 0, 而 得 出 重组 单位 的 百分率 。 传 递 系数 是 用 供 研 究 的 突变 体 侵 染 K 细菌 测 出 的 表现 型 效 
应 的 一 种 测定 ,并 以 这 种 在 B 菌株 上 产生 哈 菌 斑 的 侵 染 细胞 的 分 数 表示 。 回 复 指数 是 指 在 一 个 非 选 择 
性 寄主 上 一 个 小 的 接种 体 所 长 出 的 突变 体 , 其 溶菌 产物 中 出 现 的 野生 型 颗粒 的 平均 数 。 


K Lg p Dt 


A ri 突变 体 在 K 上 不 产生 噬 菌 斑 , 即 使 涂 布 接种 原 种 多 达 10! SURE GE EXE B 上 
TEACH PA DEM S D t, Une. (HAS ri 突变 体 ,在 K 菌株 上 产生 各 种 比例 的 噬 菌 斑 。 把 在 
K 上 出 现 的 噬 菌 斑 挑 出 来 再 测验 ,就 可 以 将 它们 分 成 以 下 3 种 :@ 一 种 类 型 像 原 始 突变 
体 , 在 K 上 产生 非常 稀少 的 叭 菌 斑 ,而 在 B 上 产生 r UPA BE; @ 一 种 类 型 在 K 上 产生 
效率 良好 的 噬 菌 斑 (常常 次 于 野生 型 ), 但 在 B 上 产生 型 噬 菌 斑 :@@ 一 种 同 原始 的 野生 
型 无 区 别 的 类 型 。 这 3 种 类 型 据 知 为 以 下 原因 产生 :Q@ 泄漏 效应 , 即 突变 体 在 K 上 能 长 
一 点 点 ,所 以 有 机 会 形成 少数 可 见 的 哄 菌 斑 ;@ 一 种 突变 , 它 部 分 地 使 rI 突变 的 效应 失 
效 , 因 而 在 K 中 能 够 增殖 ,但 没有 达到 完全 的 野生 表 型 ;@ 明显 的 回复 突变 , 它 对 于 原始 
的 野生 型 或 许 是 真 的 回复 突变 ,或许 不 是 。 
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一 个 原 种 里 面 发 生 的 每 一 种 类 型 的 比例 ,对 一 特定 rI 突变 体 来 说 是 特有 的 并 能 重 
复出 现 , 但 这 一 个 ri 突变 体 同 另 一 个 rH 突变 体 则 大 不 相同 。 这 3 种 类 型 的 发 生 比 率 无 
明显 的 相关 。 


r 工 突变 体 的 回复 比率 


Hershey? 9 HES r 突变 体 回复 到 一 种 与 野生 型 无 法 区 别 的 类 型 ,他 利用 野生 型 在 B 
上 的 选择 优点 来 提高 它 连 续 转 移 的 比例 。 假设 rI 突变 体 不 能 在 K 上 产生 噬 菌 斑 ,这 种 
回复 易于 被 探查 出 来 ,即使 其 比例 很 小 。 通 过 从 一 个 小 的 接种 体 ( 例 如 , 约 100 个 颗粒 ， 
因而 引进 在 原 种 中 存在 的 野生 型 颗粒 的 机 会 非常 小 ) ,制备 溶菌 产物 能 得 出 一 特定 的 x LT 
突变 体 的 回复 频率 的 指数 。 如 用 S 为 寄主 ,从 对 照 混合 物 可 见 ,r 了 [突变 体 和 任 一 种 由 它 
产生 的 回复 突变 ,能 复制 的 机 会 很 少 。 在 一 些 溶菌 产物 中 出 现 野 生 型 颗粒 的 平均 数 是 一 
个 指数 。 经 证 明 这 个 指数 同 rID 突变 每 复制 一 次 所 发 生 的 回复 概率 大 致 上 成 比例 。 在 测 
定 条 件 下 ,这 个 指数 为 每 次 复制 回复 概率 的 10 一 20 倍 的 级 数 。 在 开 上 出 现 的 噬 菌 斑 , 必 
须 把 它 挑 出 来 再 涂 布 到 B 上 进行 测试 。 这 将 消除 由 部 分 回复 突变 和 渗 漏 突变 所 产生 的 
{AOE ARE BEA rW, ER 2 可 见 rll 突变 体 的 回复 突变 指数 是 多 种 多 样 
的 。 发 现 有 一 个 突变 体 , 它 回复 的 次 数 常 超过 151 的 10 倍 以 上 ,因而 回复 率 为 已 知 范围 
的 10548 LA E. 

尚未 证 明 这 些 明 显 的 回复 变异 是 真正 地 回复 到 原始 的 野生 型 。 但 通过 对 原始 野生 
型 的 回 交 ,排除 了 远离 rI 突变 位 置 发 生 抑制 因子 突变 的 可 能 性 。Krieg" 发 现在 一 些 回 
复 变异 的 回 交 中 ,即使 有 r 型 重组 体 也 很 少 , 这 种 重组 体 使 回复 变异 局 限于 相距 原始 rI 
突变 的 连锁 百分率 的 十 分 之 几 之 内 。 也 曾 用 回 交 测 试 过 一 种 部 分 回复 ,而 没有 观察 到 
r [I 型 重组 体 使 部 分 回复 突变 集中 在 TI KA. 


rf 区 的 制图 


两 个 r[ 突变 体 之 间 的 杂交 是 用 每 一 种 突变 体 相 等 的 复 感染 (每 个 细菌 3 次 ) 侵 染 B 
培养 物 来 进行 的 。 溶 菌 后 的 产物 具有 两 个 亲本 类 型 ,而 如 果 亲 本 在 遗传 上 是 不 同 的 话 ， 
则 有 两 个 重组 体 类 型 , 即 双 突 变 体 和 野生 型 。 在 许多 细胞 的 平均 产物 中 ,各 重组 体 类 型 
数目 相等 。 在 迄今 所 测试 的 全 部 例子 中 , 双 rf 突变 体 , 像 单 突变 体 一 样 ,对 K IR yn Hc m 
菌 斑 。 假 定 这 一 点 是 普 斋 正确 的 话 , 那 么 把 K 上 计算 的 噬 菌 斑 ( 它 只 记载 野生 重组 体 ) 与 
B 上 计算 的 噬 菌 斑 ( 它 记载 所 有 的 类 型 ) 的 比率 加 倍 , 就 能 简单 地 测 出 产物 中 重组 体 部 
分 。 这 样 , 所 测 出 的 野生 型 百分率 同 B 上 噬 菌 斑 类 型 的 间接 计算 是 很 一 致 的 。 

用 这 个 方法 ,把 一 批 6 个 TA ri 突变 体 ( 分 离 出 来 的 头 6 个 突变 体 , 没 有 用 任何 方法 
选择 过 ) ,在 它们 彼此 之 全 积 同 r47 和 r51( 由 A. H. Doermann 好 意 提供 ) 作 杂交 ,28 次 可 
能 的 配对 中 杂交 了 23 次 。 这 些 杂 交 结 果 ( 见 图 2) 与 所 指出 的 突变 体 的 顺序 排列 是 一 致 
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的 。 这 种 距离 只 是 粗糙 的 累加 ;有 一 些 有 规律 的 偏差 , 即 长 的 距离 倾向 于 比 它 的 短 距离 
组 成 的 总 和 要 小 些 。 这 种 偏差 有 一 部 分 可 以 用 Visconti Delbrück 对 多 次 交配 中 的 校正 
来 说 明 。 在 这 些 杂 交 中 ,回复 率 小 到 微不足道 的 程度 。 这 样 , 当 这 一 批 所 有 的 rI 突变 体 
都 属于 这 个 哄 菌 体 连 锁 图 的 一 小 部 分 时 ,把 它们 明确 地 进行 顺序 排列 是 可 能 的 ,而 它们 
的 位 置 很 好 地 分 散在 区 域 里 面 。 


T T r 
47 104 101 103105 106 


P=1% 
图 2 8 个 rI 突 变 体 包 括 Doermann 的 r47 和 rs1 在 内 的 较 大 的 比例 图 
新 分 离 的 突变 体 从 101 起 计数 。 通 过 把 后 代 涂 布 在 民 和 时 上 ,然后 把 K Lit HH aH SE B 
上 计算 的 啦 菌 班 的 比率 加 倍 , 得 到 每 个 杂交 的 重组 值 () 。 


对 拟 等 位 性 的 测验 


两 个 产生 相似 缺陷 的 紧密 连锁 突变 的 功能 关系 ,可 通过 构成 具有 结构 不 同 的 两 个 突 
变 体 的 杂 合 二 倍 体 进 行 测验 。 在 一 个 染色 体 里 面 有 两 个 突变 的 顺 位 类 型 ,由 于 第 二 个 染 
色 体 提供 一 完整 的 功能 单位 (或 几 个 单位 ) ,其 行为 通常 像 野 生 型 。 然 而 ,每 一 个 染色 体 
中 有 一 个 突变 的 反 位 类 型 ,或 者 可 以 .或 者 不 能 产生 野生 表现 型 。 如 的 确 如 此 ,结论 是 所 
说 的 这 两 个 突变 位 于 不 同 的 功能 单位 。 

对 ri 突变 体 采 用 这 种 测验 时 ,两 种 噬菌体 的 混合 侵 染 看 起 来 像 是 杂 合 二 倍 体 。rI 
表 型 不 能 对 K 溶菌 ,而 野生 型 则 引起 溶菌 作用 ,如 K 为 野生 型 和 rl 突变 体 混合 侵 染 , 细 
胞 就 被 溶 胞 ,释放 出 两 种 噬菌体 。 这 样 ,细胞 里 面 存 在 的 野生 型 就 发 挥 rI 类 型 所 缺少 的 
功能 作用 ,而 能 把 rI 突变 体 看 做 是 隐 人 性。 尽管 还 没有 进行 过 测试 ,也 可 假定 双重 rI 突 
变 体 加 野生 型 的 顺 位 结构 在 所 有 情况 下 都 能 产生 溶菌 作用 。 用 所 说 的 这 一 对 rl 突变 体 
侵 染 K 得 到 反 位 结构 。 发 现 它 是 否 产生 溶菌 作用 是 由 哪些 c TI 突变 体 组 成 这 一 对 突变 体 
来 决定 的 。 其 结果 总 结 为 图 2 中 的 虚线 。 虚 线 表示 把 ri 区 分 成 两 段 。 如 若 这 两 个 突变 
体 在 同一 节 段 ,对 K 的 混合 侵 染 可 得 到 突变 体 表 型 (非常 少 的 细胞 溶菌 ，。 如 果 这 两 个 突 
变 体 为 不 同 节 段 , 则 发 生 大 基 深 菌 , 释 放出 两 种 侵 染 类 型 (和 重组 体 )。 这 些 结果 综合 于 
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3. X& FÉ ,根据 这 一 测验 ,r[ 区 的 两 个 节 段 符合 于 独立 的 功能 单位 。 


= E 
活性 活性 


假定 有 活性 


失 活 失 活 活性 
图 3 xir] 突变 体位 置 效 应 拟 等 位 性 测验 的 总 结 
每 一 个 图 解 代表 用 具有 所 述 突变 体 的 两 种 吗 菌 体 混合 侵 染 一 个 细菌 (K) ,看 起 来 像 是 杂 合 二 信 
体 。 活 性 意味 着 混合 侵 染 细胞 的 大 量 溶菌 ; 失 活 意味 着 一 点 点 溶菌 。 虚 线 代 表 EIL RS LA LEE 
置 是 由 这 些 结果 规定 的 。 

实际 上 ,对 于 用 同一 节 段 的 两 个 (无 渗 漏 ) 突变 体 混 合 侵 染 K ,很 小 部 分 的 细胞 溶菌 
并 释放 出 野生 重组 体 ,其 比例 随 突变 间 连 锁 距 离 递 增 , 对 于 以 126 YE BEER BE OGE B 上 
作 标 准 杂交 测 出 ) 分 开 的 两 个 rI 突变 体 来 说 ,混合 侵 染 K 产生 任何 一 个 野生 颗粒 的 比例 
约 为 0.2%。 

这 个 值 对 于 在 B 上 两 个 ri 突变 体 之 间 杂 交 而 产生 的 杂 合 叭 菌 体 颗 粒 的 K/B 值 有 
影响 。 在 紧密 连锁 的 ri 突变 体 之 间作 这 样 的 杂交 ,其 后 代 应 当 包 括 大 约 2% 的 具有 反 位 
结构 杂 合 片 中 的 颗粒 。 当 取 这 些 颗 粒 中 的 一 个 涂 布 在 K 上 ,就 有 一 定 机 会 在 侵 染 的 第 一 
个 周期 形成 一 个 野生 重组 体 , 从 而 产生 一 个 噬 菌 斑 。 如 认为 这 些 颗 粒 的 侵 染 不 可 能 超过 
用 两 个 完全 的 突变 体 颗粒 混合 侵 染 K ,就 能 得 出 结论 ,倘若 这 两 个 rI 突变 体 是 在 同一 个 
节 段 上 , 则 这 些 杂 合 颗粒 对 K 上 计数 的 影响 是 微不足道 的 。 但 是 ,对 于 不 同 节 段 的 突变 
体 来 说 , 杂 合 颗粒 的 效率 必然 大 得 多 ,而 用 K/B 方法 测定 的 重组 值 必 将 大 大 地 超过 纯 值 。 
由 于 这 一 理由 ,图 2 中 的 重组 值 , 对 超越 节 段 划分 的 杂交 ,可 能 要 作 一 些 校正 。 


用 点 测验 进行 粗略 的 绘图 


如 取 两 个 rI 突变 体 中 的 这 一 个 或 那 一 个 原 种 涂 布 在 K 上 ,都 不 产生 噬 菌 斑 , 但 如 果 
把 两 者 一 起 涂 布 在 K 上 , 则 有 些 细菌 会 被 两 个 突变 体 侵 染 , 而 如 果 这 导致 野生 型 重组 体 
的 发 生 , 就 产生 噬 菌 斑 。 如 果 这 两 个 突变 体 在 它们 之 间 不 产生 野生 重组 体 ( 例 如 ,如 它们 
是 相同 的 突变 体 ), 则 不 会 出 现 噬 菌 斑 。 可 以 在 一 个 单独 的 平 严 培养 上 ,用 其 他 几 个 突变 
体 来 测试 某 一 种 rI 突变 体 , 其 方法 是 先 用 K 加 上 所 研究 的 这 个 突变 体 接种 到 平 胃 上 , 进 
行 培养 (上 层 常 用 软 琼脂 ) ,然后 用 含有 别 的 rI 突变 体 的 水 滴 点 缀 在 上 面 。 

检查 这 种 平 咀 培养 ,未 知 的 突变 体 很 快 就 占据 正常 的 节 段 ,这 因为 把 节 段 A 的 任 一 
个 突变 体 滴 在 节 段 B 的 任 一 个 突变 体 上 ,由 于 细菌 被 混合 侵 染 产生 大 量 溶菌 而 得 到 一 个 
非常 清楚 的 开 点 。 但 是 ,对 属于 同一 节 段 的 一 对 突变 体 , 只 有 相当 少数 被 混合 侵 染 ,从 而 
能 产生 野生 重组 体 的 细菌 产生 了 哄 菌 侨 。 突 变 之 间 的 连锁 距离 愈 大 ,出 现 斑点 的 蜂 菌 斑 
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数 就 你 多。 同一 节 段 上 的 一 批 突变 体 就 是 这 样 通过 把 每 一 种 突变 体 接 种 到 平 阵 上 进行 
培养 ,再 用 所 有 其 他 的 突变 体 点 缀 在 其 上 的 方法 予以 顺序 排列 。 如 已 有 一 早已 安排 好 次 
序 的 突变 组 ,一 个 新 的 突变 体 就 能 用 这 个 方法 迅速 地 在 这 个 突变 组 中 给 以 定位 。 

这 一 方法 最 适用 于 稳定 ( 即 低 的 回复 率 ) 和 非 渗 漏 的 突变 体 , 从 而 能 对 许多 噬菌体 颗 
粒 在 平 耻 上 进行 培养 。 回 复 变异 或 显著 的 渗 漏 效应 明显 地 造成 一 含糊 不 清 的 背景 。 

这 种 测验 已 被 用 在 大 批 稳定 , 非 渗 漏 的 rI 突变 体 。 根 据 这 些 测验 推导 出 来 的 近似 
位 点 见 图 4。 有 些 突变 体 表现 异常 ,致使 不 能 把 它们 作为 一 个 系列 中 的 成 员 来 定位 。 它 
们 与 位 于 某 一 距离 之 内 的 任 一 个 突变 体 都 很 少 发 生 重 组 ,而 同位 于 这 有 段 距离 之 外 的 突变 
体 则 表现 正常 。 它 们 在 图 4 中 用 延伸 这 段 距离 的 水 平 线 表示 。 
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图 4 根据 点 测验 对 各 种 rH 突变 体 的 初步 定位 


对 许多 其 他 突变 的 点 测验 表明 ,回复 率 、 传 递 系数 和 部 分 回复 率 各 异 的 突变 体 ,发生 
在 两 个 节 段 的 分 散 的 位 置 上 。 


小 串 突 变 体 的 制图 


点 测验 使 我 们 能 挑 出 小 溃 突 变 体 , 即 一 批 邻接 很 紧 的 突变 。 图 4 指出 选 作 进一步 研 
究 的 这 样 4 个 组 ,对 它们 绘图 的 结果 列 于 图 5。 虽 然 有 些 间距 合乎 情理 地 表现 出 良好 的 
累加 特性 ,但 一 些 突变 体 产 生 极其 异常 的 结果 。 这 样 ,在 小 串 突 变 体 a,r47 同 其 他 3 个 突 
变 中 的 任何 一 个 都 不 产生 野生 重组 体 ( 即 10* 中 少 于 一 个 ) ,但 这 3 个 突变 体 中 有 两 对 的 
确 表现 重组 。 如 认为 这 每 一 个 突变 超过 染色 体 的 一 定 长 度 , 而 野生 型 的 产生 又 需要 在 这 
些 长 度 之 间 的 范围 内 进行 重组 ,那么 这 些 结果 是 能 够 理解 的 。 按 照 这 种 解释 ,突变 将 布 
满 由 图 5 中 的 线条 指出 的 长 度 。 这 些 异 常 现象 同 点 测验 观察 到 的 现象 到 为 相像 ,只 是 它 
们 更 被 限制 在 间距 中 。 

这 项 观察 提出 了 一 个 问题 ,究竟 是 否 存 在 着 真正 的 点 突变 ( 即 只 有 一 个 核 苷 酸 对 的 
变换 ?或 是 否 所 有 的 突变 都 牵涉 到 多 多 少 少 长 的 染色 体 片 。 必 须 记 住 这 些 试验 所 用 的 突 
变 体 经 选择 对 抗 回 复 变异 方面 是 极其 稳定 的 。 可 以 预料 这 一 步骤 将 使 显著 的 染色 体 改 
变 的 突变 体 部 分 增多 。 就 目前 所 知 , 所 看 到 的 异常 例子 可 以 同样 想象 到 其 原因 是 双重 突 
变 ( 即 两 个 邻接 着 的 点 ), 倒 位 或 野生 型 染色 体 的 缺失 。 在 继续 进行 这 些 试验 时 ,看 来 要 
考虑 到 只 采用 那些 有 些 回复 变异 可 观察 到 的 突变 体 。 
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图 5 小 串 突 变 体 图 
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规定 一 批 rI 突变 体 有 一 个 固定 的 连锁 群 区 ,在 其 中 的 各 个 位 点 上 可 发 生 突变 ,所 有 
的 突变 都 产生 在 质量 上 相似 的 表现 型 效应 。 因 此 ,看 起 来 rfl 区 是 功能 上 有 联系 的 ,所 以 
在 这 个 区 内 的 不 管 什么 地 方 引起 的 突变 都 对 同一 种 表现 型 有 影响 。 在 B 菌株 为 寄主 的 
情况 下 ,这 种 效应 表现 为 不 能 产生 溶菌 抑制 作用 ;在 S 菌株 为 寄主 的 情况 下 ,表现 为 无 结 
果 ,而 在 K 菌株 为 寄主 的 情况 下 ,通常 表现 为 不 能 增殖 。rI 突变 体 不 能 在 K 菌株 中 成 
熟 , 但 当 同 一 细胞 中 存在 野生 型 噬菌体 时 ,就 能 克服 这 一 困难 。 如 果 墅 生 型 染色 体 区 的 
功能 ,是 控制 生产 这 种 叭 菌 体 在 K 细胞 中 繁殖 所 需 的 一 种 或 几 种 物质 ,那么 这 种 情况 是 
可 以 理解 的 。 

对 拟 等 位 性 的 表现 型 测验 ,把 这 个 区 分 成 两 个 功能 上 有 别 的 节 段 。 可 以 想象 到 这 些 
节 段 对 两 个 必要 的 连续 发 生 的 事件 有 影响 ,或 者 它们 制造 出 一 种 单一 的 物质 ,这 种 物质 
的 两 个 部 分 在 使 物质 充分 活化 的 次 序 上 是 明确 无 误 的 。 例 如 ,每 一 个 节 段 可 以 控制 一 个 
特异 的 多 有 上 肽 链 的 生产 ,以 后 这 两 个 链 结合 成 一 个 酶 。 虽 然 不 知道 这 种 描述 是 否 合适 , 但 
这 种 模型 能 用 来 说 明 rI 突变 体 所 观察 到 的 特性 。 一 个 突变 在 图 上 的 位 置 将 定位 区 域 中 
的 一 个 变异 (也 是 酶 分 子 的 改变 ), 回 复 率 的 特点 是 变化 的 类 型 牵涉 到 遗传 物质 , 而 表现 
型 效应 的 程度 则 是 酶 活性 产生 变化 程度 的 一 种 表达 。 渗 漏 突变 体 是 一 种 末 效 应 小 的 突 
变 体 。 虽 然 在 ri 突变 体 的 这 3 个 参数 之 间 尚 未 观察 到 明显 的 相关 性 ,人 们 通过 更 彻底 
的 研究 可 以 很 好 地 予以 揭示 。 

经 交换 分 开 的 相似 突变 体 的 成 串 化 ,就 Doermann 和 Hill 研究 的 噬菌体 的 几 个 性 状 
进行 了 观察 ,并 看 来 可 代表 这 种 规律 .或许 所 有 的 有 机 体 都 是 这 种 规律 ,因为 很 简单 , 功 
能 的 遗传 单位 是 由 更 小 的 重组 和 突变 成 分 所 组 成 ,人 们 将 指望 在 噬菌体 中 更 容易 看 到 这 
种 效应 ,这 因为 噬菌体 的 每 单位 遗传 物质 重组 的 概率 要 比 高 等 生物 大 得 多 。 

把 这 些 试验 扩大 到 其 至 更 紧密 连锁 的 突变 ,人 们 或 许 希 望 在 分 子 水 平 上 来 描述 遗传 
重组 ,突变 和 功能 的 最 终 单位 大 小 的 特征 。 我 们 初步 的 结果 认为 ,由 重组 区 分 的 染色 体 
成 分 不 会 大 于 12 个 核 苷 酸 对 的 等 级 (根据 最 小 的 不 是 零 的 重组 值 计 算 所 得 ), 而 突变 则 
牵涉 到 染色 体 长 度 各 不 相同 , 它 可 以 扩 及 数 百 对 核 车 酸 。 

为 了 描述 一 个 功能 单位 的 特性 ,必需 规定 所 指 的 是 什么 功能 。 在 区 域内 不 管 哪里 发 
生 突 变 都 产生 rI 表 型 ,就 这 个 含义 来 说 ,整个 r 区 是 一 个 整体 。 根 据 反 位 结构 杂 合子 
的 表 型 测验 ,可 以 把 这 个 区 再 分 成 两 个 功能 不 同 的 节 段 ,经 估 测 每 一 个 节 段 具有 4X 10* 
对 核 苷 酸 的 等 级 。 如 果 人 们 认为 每 个 节 段 有 指定 一 个 多 肽 链 上 和 氨基酸 顺序 的 功能 ,那么 
可 以 把 每 一 个 各 别 氨基 酸 的 详细 说 明 看 做 是 一 个 完整 的 功能 。 用 这 个 系统 把 遗传 学 研 
究 甚 至 扩大 到 后 一 种 功能 成 分 看 来 是 可 行 的 。 
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已 发 现 T4 噬菌体 ril 区 的 突变 有 一 共同 特点 , 它 同 图 中 的 所 有 其 他 部 分 的 突变 是 分 
开 的 。 此 特点 是 一 种 寄主 有 效 范围 的 降低 , 即 它 在 对 4 噬菌体 为 溶 原 的 寄主 (K) 上 不 产 
生 噬 菌 斑 。 这 种 突变 体 噬 菌 体 颗粒 吸附 并 杀 死 K, 但 溶菌 正常 ,而 不 释放 噬菌体 。 

具有 这 种 特性 的 所 有 突变 体 都 定位 在 噬菌体 连锁 图 的 一 个 明确 规定 的 部 分 。 但 是 ， 
在 这 个 区 域内 ,它们 的 位 置 是 大 大 散 开 的 。 除 某 些 异 常 例子 外 ,用 大 致 累加 的 距离 ,能 作 
出 突变 体 的 清楚 的 顺序 排列 。 

K 中 同时 存在 着 一 种 野生 型 噬菌体 颗粒 ,有 助 于 rl 突变 体 进行 增殖 ,这 显然 由 于 提 
供 了 一 种 突变 体 所 缺少 的 功能 所 致 。 用 两 个 突变 体 类 型 混合 侵 染 K ,很 像 反 位 结构 的 一 
种 杂 合 的 二 倍 体 。 对 rI 突变 体 进行 表现 型 测验 ,可 把 这 个 区 域 分 成 两 个 功能 不 同 的 
节 段 。 

这 些 突变 的 大 多 数 都 看 到 了 向 野生 型 的 自发 回复 变异 。 这 些 回复 变异 究竟 是 不 是 
名 副 其 实 的 回复 尚 待 研究 。 每 个 突变 体 都 以 一 特定 的 比率 回复 ,但 不 同 突变 体 的 回复 率 
大 不 相同 。 也 观察 到 部 分 回复 成 中 间 类 型 。 

REWE K 上 生长 的 残余 能 力 的 程度 差别 很 大 。 各 突变 体 的 回复 率 和 残留 活性 程 
度 在 图 位 置 之 间 没有 看 出 有 什么 相关 性 。 

K 对 野生 型 重组 体 的 选择 特性 ,为 重组 研究 扩大 到 对 这 个 区 域 作 详 尽 细 致 的 分 析 提 
供 了 可 能 性 。 

这 种 类 型 的 初步 研究 表明 ,重组 的 单位 不 会 大 于 12 对 核 苷 酸 的 级 数 ,而 突变 可 涉及 
染色 体 的 各 种 长 度 。 
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和 核酸 相似 的 多 核 苷 酸 的 酶 促 合成 


玛丽 安娜 。 玛 那 哥 (MG. -Manago)@ #4) M4 + AREP. J. Ortiz) 
EEF e MHES. Ochoa) 
(美国 纽约 大 学 医学 院 生 化 系 ,1955 f£) 


虽然 我 们 对 单 核 苷 酸 、 嗓 哈 和 喀 啶 碱 基 , 以 及 糖 的 酶 促 合 成 机 制 的 了 解 ,已 有 显著 的 
进展 ,但 是 ,对 核酸 的 多 核 苷 酸 链 的 合成 机 制 仍 不 清楚 。 

本 实验 室 最 近 发 表 了 一 篇 简讯 中 ,报道 了 从 棕色 固氮 菌 (Azotobacter vindandii) 中 
分 离 到 一 种 酶 , 它 能 催化 用 5 - 核 苷 二 磷酸 来 合成 多 核 苷 酸 , 并 释放 出 正 磷 酸 盐 。 此 反应 
需要 镁 离子 ,并 且 是 可 逆 的 。 有 证 据 表 明 固 氮 菌 的 酶 催化 下 列 反 应 : 

mX 一 及 一 P 一 P 一 CX 一 R 一 P), 十 zxP a» 

这 里 R 代表 核糖 ,P-P 代表 焦 磷酸 盐 ,P 代表 正 磷酸 盐 ,X 代表 一 个 或 多 个 腺 味 叭 (A) 、 次 
BARES CHX) , 5, ERE CG) , ER BEBE CU). ae Hil ECC) i die 

用 化 学 法 和 酶 法 降解 这 种 生物 合成 的 多 核 苷 酸 , 已 证 明 多 核 苷 酸 是 由 5'- 单 核 苷 酸 单 
位 组 成 的 , 像 在 RNA 中 一 样 , 它 们 彼此 通过 3“- 磷 酸 核 糖 醒 键 连接 起 来 1。 因此 ,与 多 糖 
210, Ye Z Ett RE S AE 7 Ir BL Pr np va] 33 05 9t Re ft E F3 I fie AE — Rb 3: EY LH 


O EMH M. Grnnberg-Manago, P. J. Ortiz, S. Ochoa. Enzymatic synthesis of nucleic acidlike polynu- 
cleotides. Science, 1955, 122(3176), 907-910. 
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根据 这 个 理由 ,把 这 种 新 酶 叫做 多 核 苷 酸 磷酸 化 酶 思 。 本 文 介绍 了 这 种 酶 能 催化 合成 和 
RNA 类 似 的 多 核 苷 酸 的 证 据 ” 。 


多 核 甘酸 磋 酸 化 酶 


这 种 酶 是 在 研究 生物 磷酸 化 机 制 的 过 程 中 口 发 现 的 。 实 验 表明 ,在 有 Mg'' 存 在 的 
条 件 下 ,固氮 菌 的 提取 液 能 催化 2”P- 标 记 的 正 磷酸 盐 与 腺 昔 、. 肌 昔 . 鸟 苷 . 尿 董 和 胞 苷 的 
5 '- 核 苷 二 磷酸 的 末端 磷酸 基 发 生 交换 。 随 着 对 酶 的 进一步 纯化 ,发 现 与 5- 核 苷 一 磷酸 
或 5 - 核 苷 三 磷酸 ,如 AMP、ATP IMP 或 ITP 都 无 反应 。 正 如 人 们 从 反应 式 (1) 中 所 预 
料 的 那样 ,交换 和 正 磷酸 盐 的 释放 是 相伴 发 生 的 , 带 有 放射 性 同位 素 的 磷酸 盐 就 这 样 挫 
入 到 各 种 5 - 核 苷 二 磷酸 中 去 了 。 

和 以 前 报道 的 一 样 5 ,通过 硫酸 敏 的 分 级 分 离 和 磷酸 钙 凝 胶 吸 附 , 酶 活性 提高 约 40 
倍 ; 这 可 用 ADP- 正 磷酸 盐 交换 的 速率 来 检验 。 在 纯化 过 程 中 ,ADP- 正 磷酸 盐 交 换 的 速 
率 与 正 磷酸 盐 释 放 的 速率 之 比 保 持 不 变 ,证 明 这 两 种 活性 是 彼此 相关 的 。 


单一 聚合 物 


将 纯化 过 的 多 核 背 酸 磷酸 化 酶 与 核 苷 二 磷酸 在 有 Mg" 存在 的 情况 下 一 起 保温 , 随 
着 正 磷酸 盐 的 释放 (化 学 数量 ) , 核 苷 二 磷酸 就 会 消失 。 当 大 约 5026 — 6026 ERI AKT — BE BR 
已 消失 时 ,反应 达到 平衡 ,并 趋 于 停止 。 以 下 事实 证 明 消失 的 二 磷酸 盐 转 变 成 了 一 种 多 
Ttt BR : 

C12 新 形成 的 成 分 带 有 很 强 的 负电 荷 , 它 能 留 在 Dowex-1 阴离子 交换 柱 上 5 ,随后 用 
甲酸 洗 脱 ,所 需要 的 浓度 要 比 洗 脱 绝 大 多 数 酸性 单 核 苷 酸 时 要 高 些 。 

(2) 产物 是 不 能 用 蒸馏 水 或 稀 盐 溶液 来 透析 的 ,在 冷却 状态 下 ,可 用 三 毛 醋 酸 或 酒精 
来 定量 沉淀 。 因 此 ,可 用 这 种 方法 来 分 离 它 。 

(3) 它 可 溶 于 水 ,产生 稍 带 黏 性 的 溶液 ,这 种 溶液 具有 典型 的 核 苷 酸 紫 外 吸收 光谱 。 

(4) 纸 层 析 时 ,无 论 用 哪 一 种 溶剂 系统 , 它 都 停留 在 原来 区 域 ,而 且 用 水 洗 脱 不 下 来 。 

把 多 核 苷 酸 磷酸 化 酶 与 相应 的 5- 核 苷 二 磷酸 一 起 保温 ,可 以 得 到 只 含有 AMP, 
IMP.GMP,UMP 或 CMP 作为 碱 基 单 位 的 单一 聚合 物 。 分 离 聚 合 物 时 ,如 果 不 使 用 加 热 
和 (或 ) 酸 的 话 , 它 们 的 平均 分 子 量 就 有 可 能 很 高 。AMP 和 IMP 聚合 物 用 光 散 射 法 测定 
时 ,得 到 的 分 子 量 分 别 是 570 000 和 800 000 if AR HR 。 

从 IDP 形成 的 多 核 苷 酸 一 一 IMP 聚合 物 , 经 弱 碱 水 解 呈 ,产生 一 种 含有 等 克 分 子 的 
2'-IMP 和 3'-IMP 的 混合 物 。 这 些 产物 再 用 Markham 和 Smith fig No. 3 溶剂 系统 做 纸 
层 析 ,来 进行 鉴定 。 已 知 RNA 经 弱 碱 水 解 ,产生 的 是 2- 和 3“- 单 核 荫 酸 的 混合 物 ""!。 
IMP 聚合 物 的 碱 水 解 产 物 是 2 -和 3'-IMP, 可 用 下 列 实验 进一步 证 实 ( 见 表 D. 


. Za synlhests of noteri gaidide polynucleotides * 205 
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表 1 IMP & EC IE RECKIRTT H 
多 核 苷 酸 用 三 氯 醋酸 沉淀 两 次 ,并 用 0.4 mol/L fff KOH, F 37 ,水解 39 小 时 。 然 后 把 这 种 混合 
物 用 三 氯 醋酸 处 理 : 离 心 除去 少量 沉淀 。 根 据 紫 外 吸收 得 知 (波长 为 260 纳米 ) 中 性 的 上 清 液 含 单 核 苷 
酸 为 14. 3 微克 分 子 。 


释放 的 总 含 磷 量 的 百分比 


处 理 


样品 2 
1. 0 mol/L HC1,20 分 钟 ,100C 
5"- 核 划 酸 酶 
3'- E m s 


(1) IMP 多 核 苷 酸 的 碱 水 解 产 物 , 大 约 有 90 6 BE BE 1. 0 mol/L 盐酸 在 20 分 钟 内 水 
解 掉 。 在 这 些 条 件 下 ,将 观察 到 , 当 5'-IMP 几乎 还 未 遭 水 解 时 ,2'-IMP 和 3'-IMP 都 被 水 
IK 90%. 

(2) 这 种 碱 水 解 产 物 ,不 受 特异 性 的 蛇毒 5 BUT B NERO QE ER IU ,而 5'-IMP 却 能 被 水 
EIA 96%% 的 程度 。 

(3) Schuster 和 Kaplan" 的 3 -特异 性 植物 核 苷 酸 酶 能 水 解约 一 半 的 底 物 , 它 能 水 
解 3'-IMP ,但 不 能 水 解 2 -或 5-IMP。 用 层 析 法 已 证 明 , 底 物 与 这 种 酶 一 起 保温 ,得 到 的 
产物 是 肌 苷 和 2'-IMP, 

通过 研究 特异 性 的 磷酸 二 酯 酶 对 这 种 生物 合成 的 多 核 苷 酸 的 降解 作用 ,进一步 阐明 
了 它们 的 结构 。 这 些 实验 有 一 部 分 是 与 美国 国立 健康 研究 所 的 Leon A. Heppel 协作 进 
行 的 。 如 图 1 所 示 , 从 蛇毒 中 提取 的 磷酸 二 酷 酶 ”水解 RNA 产生 5'-3 Ht, AB; TT Hep- 
pel 和 Hillmoe"" 从 脾 胜 中 提取 的 磷酸 二 酯 酶 ,水 解 RNA 产生 的 却 是 相应 的 3'- 单 核 苷 
酸 "。 在 这 两 种 酶 中 ,每 一 种 酶 作用 于 各 种 生物 合成 的 聚合 物 ,如 AMP 聚合 物 IMP 3 
合 物 以 及 在 下 一 部 分 将 谈 到 的 某 些 混合 聚合 物 ,都 产生 预期 的 5 -或 3'- 单 核 苷 酸 。 用 层 
析 法 和 前 面 提 到 的 特异 性 的 单 核 苷 酸 酶 的 作用 ,可 以 对 这 些 产物 进行 鉴定 。 用 结晶 的 胰 
核糖 核酸 酶 一 一 它 是 一 种 磷酸 二 酯 酶 ,主要 是 水 解 RNA fü uk oe dt SR LES 3'- 街 生 
物 一 一 将 UMP 聚合 物 降解 ,产生 3' -UMP, 要 是 用 稀释 的 酶 来 进行 降解 ,还 有 一 定 程度 
的 环 化 尿 背 酸 (2'-3"- 尿 苷 单 碰 酸 ) 可 以 积累 下 来 "3。 这 与 观察 到 的 胰 核 糖 核酸 酶 对 
RNA 的 作用 是 一 致 的 "2 , 


tk "Op SEE. Ex, arco c 


1 1 1 

| | | | | 

人 
ZETA. il it il il T 

C, C, C, C, Cs Ci C, 

por Pp P p Pp P 


图 1 


AMP 聚合 物 和 其 他 生物 合成 聚合 物 纤 维 59 的 X 射线 衍射 图 像 与 天 然 RNA 纤维 产 
生 的 图 像 是 很 相似 的 5 。 
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© 和 核酸 相似 的 多 核 背 酸 的 酶 促 合成 Go 


混合 聚合 物 一 一 含有 二 种 或 多 种 不 同 碱 基 单位 的 多 核 蔡 酸 一 一 是 把 几 种 5- 核 苷 二 
磷酸 的 混合 物 与 多 核 苷 酸 磷酸 化 酶 一 起 保温 来 制备 的 。 至 今 , 已 制 得 了 两 种 这 样 的 聚合 
物 ,一 是 从 ADP 和 UDP 4$ sz 4r FON ifi 4 Vy CA-U 聚合 物 ) 制 得 的 ; 另 一 种 是 从 ADP, 
GDP,UDP 和 CDP 分 别 以 1: 0.5:1:1 的 克 分 子 比 例 的 混合 物 (A-G-U-C BAM K 
制备 的 。 用 纯化 过 的 蛇毒 磷酸 二 酯 酶 来 降解 A-U 聚合 物 时 ,产生 5 -AMP 和 5 -UMP， 
两 种 产物 的 克 分 子 比 例 接近 1 : 1。 用 胰 核 糖 核 酸 酶 来 降解 时 ,能 产生 3'-UMP™ ,以 及 
含有 一 个 尿 苷 酸 单位 和 一 个 或 多 个 腺 苷 酸 单位 的 2-、3-、4- 和 5- 核 苷 酸 ,同时 还 产生 一 
个 由 腺 苷 酸 基 团 组 成 的 核心 。 

混合 聚合 物 比 相应 的 单一 聚合 物 的 混合 物 较 易 受 核糖 核酸 酶 的 作用 @, 这 可 从 表 2 
的 结果 得 到 明确 说 明 。 表 2 列 出 了 A-U 聚合 物 和 相应 的 混合 物 的 降解 结果 。 表 3 说 明 
A-G-U-C 聚合 物 和 单一 聚合 物 的 对 照 混 合 物 也 有 同样 的 结果 。 和 预期 的 一 样 , 核 糖 核酸 
酶 对 AMP 聚合 物 无 作用 。 用 Krebs 和 Hems""}! 的 溶剂 系统 ,对 核糖 核酸 酶 水 解 的 混合 
物 进行 纸 层 析 ,证 实 了 这 些 结果 。 看 来 好 像 是 在 混合 物 中 , 味 叭 核 苷 酸 的 聚合 物 妨 碍 核 
糖 核酸 酶 作用 于 喀 啶 核 苷 酸 聚 合 物 。 从 表 3 进一步 看 出 ,A-G-U-C 聚合 物 与 核糖 核酸 酶 
的 反应 和 酵母 RNA 与 该 酶 的 反应 是 相似 的 。 下 述 事实 进一步 证 实 了 这 种 相似 性 :酵母 
RNA 和 A-G-U-C 聚合 物 被 核糖 核酸 酶 彻底 水 解 , 只 分 别 保留 有 20 26 Al 22%% 的 核心 部 
分 5 ,这 种 核心 部 分 不 能 被 蒸馏 水 透析 ,而 AMP、.GMP、UMP 和 CMP 聚合 物 ( 用 于 表 3 
的 实验 4 中 )? 的 混合 物 ,经 同样 处 理 后 ,保留 有 43% 的 不 能 被 透析 的 核心 部 分 。 


表 2 生物 合成 的 多 核 背 酸 用 核糖 核酸 酶 作 短暂 的 降解 
详细 情况 是 在 0. 5 毫升 .浓度 为 50 微克 分 子 、.pH7. 35 的 Tris 缓冲 液 中 ,含有 1. 48 微克 结晶 的 胰 
核糖 核酸 酶 和 指定 的 聚合 物 , 把 这 种 反应 混合 物 在 30°C .保温 20 分 钟 。 根 据 能 和 醋酸 双 和 氧 铀 -高 氮 酸 试 
剂 产生 沉淀 的 紫外 吸收 物质 (波长 为 260 纳米 ?的 消失 情况 ,用 改进 的 Anfinsen 等 人 的 方法 529 测定 水 解 
作用 的 大 小 。 


微克 分 子 数 ? 


2.75 


水 解 (%) 
0 
60 
77 
15(28)® 


A-U 
AMP-+ UMP? 


@ 表示 的 是 单 核 苍 酸 。 

© 单一 的 AMP(1.06 pMD) 聚 合 物 和 UMP(1.20 pM) RA WIA T 30 亿 保温 过 夜 , 再 用 核糖 核酸 
酶 水 解 。 

O 假定 混合 物 中 ,核糖 核酸 酶 只 作用 于 UMP 聚合 物 时 , UMP 聚合 物 水 解 的 百分数 表示 于 括 
号 内 。 


O 克 分 子 : 以 克 计 的 化 合 物 或 元 素 的 重量 ,其 量 在 数值 上 等 于 该 化 合 物 或 元 素 的 分 子 量 。 
© ”我们 Warner, R. C. 的 实验 ,也 曾 指出 了 混合 聚合 物 和 相应 的 单一 聚合 物 在 电泳 行为 上 存在 着 的 某 些 差异 。 
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RO 遗传 学 经 典 文选 叭 一 


用 高 氧 酸 水 解 A-G-U-C 聚合 物 ,释放 出 A、G、U、C 4 种 碱 基 。 

用 *P 标记 了 两 个 磷酸 盐 基 团 轨 的 ADP 和 未 标记 的 各 种 5 - 核 苷 二 磷酸 5 的 混合 物 
合成 各 种 多 聚 物 , 从 这 些 实验 中 得 到 一 些 证 据说 明 ,在 混合 多 聚 物 中 ,不 同 的 单 核 苷 酸 单 
位 之 间 形 成 了 5 -3“- 磷 酸 核糖 二 脂 键 6 。 通 过 多 核 苷 酸 磷 酸化 酶 的 作用 ,标记 的 核 苷 酸 
以 5 -(C2P) 磷 酸 腺 苷 的 形式 摊 和 一 条 多 核 苷 酸 链 ,并 释放 出 ”P- 正 磷酸 盐 。 如 果 标 记 的 
AMP 和 另 一 些 核 苷 酸 之 间 连 接 起 来 的 话 , 后 者 在 这 种 聚合 物 受 到 脾脏 磷酸 二 酯 酶 水 解 
时 ,将 以 一 种 标记 的 3'- 单 核 苷 酸 的 形式 释放 出 来 ,这 样 得 到 的 3 -AMP 的 放射 比 活性 将 
比 挫 入 的 5 -AMP 的 要 低 。 相 反 , 用 蛇毒 磷酸 二 酯 酶 水 解 时 ,释放 出 来 的 唯一 标记 核 苷 
酸 就 是 5 -AMP m AIBA W 5-AMP 具有 相同 的 放射 比 活性 ,释放 出 的 其 他 5 EE 
酸 是 未 标记 过 的 。 把 用 磷酸 二 酯 酶 水 解释 放出 来 的 核 苷 酸 再 用 纸 层 析 和 放射 性 自 显 影 
进行 鉴定 ,确实 也 得 到 了 这 样 的 结果 。 在 这 些 实验 (详细 报道 正在 整理 ) 中 ,所 用 的 生物 
合成 聚合 物 是 用 下 述 材 料 制 备 的 :@ 只 有 标记 的 ADP;@ 只 有 标记 的 UDP;@ 标记 的 
ADP 及 未 标记 的 UDP;@ 标记 的 ADP 及 未 标记 的 GDP,UDP 和 CDP, 

RI 生物 合成 的 多 核 苷 酸 和 酵母 RNA 经 核糖 核酸 酶 长 时 间 的 降解 


详细 情况 是 1.6 毫升 浓度 为 20 微克 分 子 ,pH7. 0 的 Tris 缓冲 液 中 ,含有 29. 6 微克 的 核糖 核酸 酶 
和 指定 的 聚合 物 ,把 这 种 反应 混合 物 在 37 信 保温。 其 他 情况 见 表 2. 


KRCA) 
Tn 


90 
37(65) 


0 0 
77 84 
88 90 
19(34)9 32(57) 
D 表示 的 是 单 核 苷 酸 。 


O 单一 聚合 物 的 混合 物 含 有 如 下 成 分 :AMP,4 4M;GMP,2 2M; UMP,4 »M;CMP,4 uM, 

Q 假定 在 反应 混合 物 中 ,核糖 核酸 酶 只 作用 于 蛇 啶 核 苷 酸 聚 合 物 时 ,这 种 成 分 水 解 的 百分数 表示 
于 括号 内 (可 以 达到 总 数 的 57%). 

对 照 是 中 标记 的 AMP 单一 聚合 物 和 未 标记 的 UMP 聚合 物 的 混合 物 ; 或 者 四 标记 
的 AMP 单一 聚合 物 和 未 标记 的 GMP,UMP 和 CMP 聚合 物 的 混合 物 。 在 任何 情况 下 ， 
对 照 只 产生 标记 的 AMP( 可 能 是 3 -的 ,也 可 能 是 5 -的 ), 其 他 的 单 核 苷 酸 都 是 未 标记 的 。 


可 xk 性 


前 面 已 提 到 ,用 多 核 攻 酸 磷 酸化 酶 催化 的 反应 是 可 逆 的 。 在 这 种 酶 、 正 磷酸 盐 和 
Mg 六 存在 时 ,生物 合成 的 多 核 苷 酸 经 过 磷酸 解 作 用 ,产生 相应 的 SET 9:89. TEIE 
磷酸 盐 不 存在 时 ,不 能 发 生 反 应 。 有 关 IDP 反应 向 两 个 方向 进行 的 化 学 计算 的 定量 资 
料 ,以 前 已 有 过 报道 5 。 迄 今 为 止 ,关于 这 个 平衡 的 情况 ,我们 还 没有 确切 资料 。 在 多 核 
和 苷 酸 合成 方向 上 ,在 通常 的 实验 条 件 下 (pH8.1、3oC ) %4 1E BEAR th AI v HE H3 EY — 9t Ne 
的 比例 从 1.5 到 2.0 Ir, BEL EAT PIE. SET BERE H FE ERE BERE TE AE aX, do tT SE OS BE 
酸 二 酯 键 , 从 这 个 事实 预料 ,在 某 种 程度 上 ,上 述 反 应 有 利于 多 核 苷 酸 的 合成 。 
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RO 和 核酸 相似 的 多 核 背 酸 的 酶 促 合成 GA 


单一 聚合 物 的 磷酸 解 作 用 要 上 比 混合 聚合 物 的 磷酸 解 作 用 容易 得 多 ,道理 现在 还 不 很 
清楚 。 已 经 报道 过 中 从 固氮 菌 分 离 出 来 的 RNA 085 9 Bi ft Ve FH sa EC BT PE BE PR Eh 04 
A MA YE ADP、GDP、UDP 和 CDP 的 层 析 鉴定 来 证 明 的 。 这 样 形成 的 标记 GDP 和 
UDP 的 一 致 性 ,通过 用 肌 苷 二 磷酸 酶 进行 特异 性 酶 促 水 解 , 得 到 了 进一步 证 实 ""。 用 同 
样 的 技术 还 发 现 ,固氮 菌 的 酶 可 以 催化 其 他 来 源 ( 醇 母 . 牛 肝 、 大 上 肠 杆菌 和 酿 脓 链球 菌 ) 的 
核糖 核酸 的 磷酸 解 作 用 ;这 说 明 在 这 方面 是 没有 特异 性 的 。 然 而 ,小 牛 胸腺 的 DNA 和 本 
E RNA 中 对 核糖 核酸 酶 有 抗 性 的 核心 部 分 ,是 不 受 这 种 酶 作用 的 。 


结 dw 


目前 ,有 关 结 构 、 大 小 、X 射线 衍射 图 像 和 对 不 同 酶 的 行为 等 方面 的 资料 说 明 : 在 多 
核 昔 酸 磷酸 化 酶 催化 下 ,由 5 - 核 苷 二 位 酸 合成 的 多 核 苷 酸 与 RNA 是 非常 相似 的 。 这 种 
A-G-U-C 聚合 物 , 即 一 种 含有 腺 苷 酸 、 鸟 苷 酸 . 尿 苷 酸 和 胞 苷 酸 残 基 的 聚合 物 , 看 来 与 天 
然 RNA 确实 是 一 样 的。 当然 ,最 理想 的 应 当 是 在 把 它们 当做 核酸 前 ,能 确定 这 种 生物 合 
成 的 化 合 物 是 否 具有 影响 蛋白 质 合成 之 类 的 生物 学 性 质 。 

由 多 核 苷 酸 磷酸 化 酶 催化 的 这 种 反应 ,是 否 代表 RNA 合成 的 普遍 性 生物 学 机 制 呢 ? 
到 目前 为 止 , 尚 不 能 确定 ,但 这 种 可 能 性 是 存在 的 。 这 种 酶 除了 存在 于 固氮 菌 中 以 外 ,在 
其 他 微生物 中 也 是 存在 的 了, 但 我 们 至 今 尚 未 得 到 确切 证 据说 明 它 在 醇 母 和 动物 组 织 中 
存在 。 

来 源 于 不 同 细胞 或 组 织 的 RNA, 在 组 成 上 是 不 同 的 中, 这 个 问题 得 到 证 明 以 后 ,又 
出 现 了 另 一 个 具有 重要 意义 的 问题 , 即 是 否 不 同 来 源 的 多 核 芽 酸 磷酸 化 酶 ,将 合成 具有 
不 同 特异 性 的 多 核 苷 酸 呢 ? 因为 DNA 具有 特异 性 的 遗传 效应 2 ,因此 想到 ,和 DNA 类 
似 的 多 核 苷 酸 是 否 也 能 通过 一 种 相似 的 机 人 制 来 合成 呢 ? 这 些 问题 都 是 很 紧迫 的 问题 , 希 
望 对 其 中 某 些 问题 能 尽快 得 到 回答 。 
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病毒 重建 
T. 来 自 不 同 生理 小 种 的 蛋白 质 和 核酸 的 重建 


海 因 英 。 康 拉 特 (H. Fraenkel-Conrat)? B. 4F4& (B. Singer) 
(美国 ”加利福尼亚 大 学 病毒 实验 室 ,1957 年 ) 


用 病毒 蛋白 质 和 病毒 核酸 的 小 分 子 组 分 离 体 合成 典型 的 烟草 花 叶 病毒 CTMV ,下 
同 ) 颗 粒 ,以 前 已 有 报道 ,在 这 个 过 程 中 ,同时 也 恢复 了 与 原来 的 病毒 性 质 相似 的 侵 染 
性 。 这 类 研究 现 已 扩大 到 多 种 TMV 小 种 。 来 源 于 不 同 病 毒 小 种 的 蛋白 质 和 核酸 能 返 人 
到 一 个 病毒 颗粒 中 去 ,这 在 理论 上 和 实践 上 都 有 重要 意义 。 用 4 个 不 同 小 种 的 核酸 和 3 
个 小 种 的 蛋白 质 所 进行 的 各 种 重建 实验 ,都 成 功 了 。 这 种 混合 病毒 制品 的 生物 学 和 免疫 
学 特性 ,以 无 可 争议 的 证 据 支持 了 重建 病毒 的 侵 染 性 实际 上 是 新 形成 的 病毒 颗粒 性 质 的 
这 一 观点 。 对 重建 (从 一 个 或 两 个 小 种 ) 病 毒 后 代 的 生物 学 和 化 学 特性 也 进行 了 研究 。 
其 中 某 些 结论 在 以 前 的 文章 中 已 有 叙述 呈 。 


O EMRK H、Fraenkel-Conrat and B, Singer. Virus reconstitution. [|]. Combination of protein and nucleic 
acid from different strains. Biochem. Biophys. Acta. 1957, 24; 540-548. 

@ MAR- 康 拉 特 (Heinz Ludwig Fraenkel-Conrat, 1910—1999) ,美国 生物 化 学 家 病毒 学 家 。 他 最 引 人 注 目 
的 研究 是 对 烟草 花 叶 病毒 TMV 的 研究 ,并 发 现 TMYV 病毒 的 繁殖 是 由 位 于 病毒 核心 中 的 RNA 控制 的 。1955 年 ,他 
和 生物 物理 学 家 用 纯化 的 RNA 和 外 壳 蛋 白 建成 有 功能 的 RNA 颗粒 。1960 年 ,公布 了 该 病毒 外 党 蛋白 的 158 个 氨 
基 酸 全 序列 。 
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材料 和 方法 


病毒 的 制备 和 分 离 


实验 中 所 用 的 各 种 TMV 小 种 和 本 实验 室 以 前 的 研究 中 所 用 的 一 样 。 

各 种 病毒 制品 用 差 速 离心 来 分 离 。 制 备 这 些小 种 核酸 的 方法 是 以 前 用 过 的 去 垢 剂 
法 中 ,但 稍 有 改动 "1 。 大 约 有 90% 的 实验 可 以 得 到 具有 生物 活性 的 核酸 ,这 种 核酸 在 
一 60 保存 数 月 仍然 很 稳定 。 

为 了 制备 天 然 蛋白 质 , 将 病毒 在 3C ,pH 10. 1 一 10. 5 BEAT BEAR). H 2- 氨 基 -2- 甲 基 
乙醇 和 乙醇 胶 作 缓冲 液 ,有 利于 这 种 降解 。1%% 的 病毒 液 (20 一 50 SET FE 1000 毫升 的 
0.1% 胺 溶液 中 (用 HC 调 至 pH10. 5) 透 析 16 小 时 ,然后 进行 超速 离心 (40 000 转 ,1 小 
时 ,冷冻 ) ,如果 出 现 的 沉淀 很 少 , 则 说 明 降解 已 十 分 完全 。 上 清 液 用 CNH4 D2 SO, 调 到 
0. 28 饱和 度 ,离心 ,把 沉淀 下 来 的 蛋白 质 再 溶 于 水 。 去 掉 用 低 浓 度 C(NH4):SO, 可 以 沉淀 
下 来 的 少量 物质 ,蛋白 质 在 盐 饱 和 度 为 0.15 一 0. 25 之 间 重 新 沉淀 下 来 。 对 于 每 一 部 分 
中 所 含 物质 的 性 质 和 数量 用 分 光 光 度 法 确定 。 最 终 得 到 的 蛋白 质 沉淀 ,一 般 在 280 纳米 
的 吸光 率 有 一 个 突 增 的 最 大 值 ,R 值 (最 大 值 /最 小 值 ) 为 2. 2 一 2. 4, 经 透析 后 达 2. 4 一 
2. 5。 污 染 0. 1% 的 核酸 ,会 使 R 值 降低 0.1。 低 温 条 件 下 彻底 透析 后 ,将 蛋白 质 溶液 调 
到 pH8.0, 再 作 超 离心 (40 000rpm,2 小 时 ,并 冷冻 )。 蛋 白质 溶液 在 冷冻 状态 下 贮存 ,有 
防止 损伤 的 明显 趋势 。 冰 冻 干 燥 可 能 引起 变性 并 降低 它们 重建 的 适应 性 。 

制备 M 小 种 (masked strain) 的 人 蛋白质 可 以 采用 同样 的 方法 。HR 小 种 (Holmes rib- 
grass Strait) 的 蛋白 质 也 可 以 这 样 制备 ,只 是 困难 较 大 ,而 且 产 其 也 低 ,将 蛋白 质 分 离开 ， 
需要 较 低 的 pH. 8 一 10), 因 为 从 大 的 趋势 来 看 , 碱 能 使 这 些 蛋 白质 变性 。 从 YA 小 种 
(yellow aucuba strain) 分 离 不 到 天 然 的 蛋白 质 , 可 能 原因 就 在 这 里 。 

抗 do 清 

锡 抗 血清 和 YY- 球 蛋白 是 由 R. C. Backus 和 G. Perez-Mendez 夫人 制备 的 。 血 清 是 按 
常规 方法 制备 的 。 每 逢 双 周 肌肉 注射 1 毫克 的 TMV 或 HR( 用 矿物 油 和 水 作 辅 助 剂 ) 。 
三 周 后 ,从 兔子 抽 血 ,然后 一 周 注射 ,一 周 抽 血 ,交替 进行 。 

在 分 析 电 泳 仪 中 分 离 Y- 球 蛋白 的 微量 成 分 。 

抗 血 清 的 效 价 可 用 沉淀 率 试 验 及 中 和 试验 来 测定 。 以 后 一 种 测定 为 例 , 把 1 毫升 
0.01% 的 TMV zX HR 病毒 溶液 (在 0.075 mol/L NaCl 溶液 中 ) ,与 不 同 量 的 同 源 或 异 源 
抗 血 清 混 合 , 在 3C ,处 理 16 小 时 ,为 了 降低 病毒 (100 微克 ) 的 侵 染 性 需 加 同 源 抗 血 清 
0. 01 一 0. 025 人 升 ,系数 为 5 或 10。 按 通常 的 分 析 方 法 ,经 适当 稀 释 后 ,用 产生 病变 的 数 
量 来 表示 侵 染 性 。 然 而 ,未 经 分 离 的 血清 和 Y- 球 蛋白 都 存在 时 ,有 明显 的 交叉 反应 ,特别 
EE TMV 抗 血清 和 HR 病毒 之 间 ,交叉 反应 更 为 明显 。 为 了 降低 这 种 异 源 特异 性 ,把 抗 
血清 先 用 不 同 量 的 异 源 病毒 (0. 16 一 4. 0 毫克 /毫升 ) 处 理 几 小 时 ,然后 进行 超速 离心 。 这 
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样 得 到 的 HR 抗 血 清和 y- 球 蛋白 ,对 TMV 即使 有 影响 也 是 很 小 的 ,而 降低 HR 的 侵 染 
性 达 95%. 

Mat TMV 血清 中 ,不 能 分 离 到 类 似 的 选择 性 抗体 。 用 大 基 的 HR 病毒 反复 处 理 , 能 
从 溶液 中 除去 所 有 的 抗体 活性 。 能 与 少数 HR 产生 交叉 吸附 的 血清 ,可 以 使 TMV 的 侵 
染 性 降低 97%% ,对 HR 的 侵 染 性 也 有 不 同 程度 的 降低 ,平均 为 44%。 庆 幸 的 是 ,后 一 种 
抗体 可 以 使 两 个 病毒 小 种 的 血清 学 鉴定 获得 明确 结果 ( 见 表 1)。 


表 1 病毒 小 种 和 抗 血清 的 中 和 及 交叉 反应 


侵 染 性 中 和 百分比 ? 


类 型 
dk HR 血清 2 
Hi HR-Y- 球 蛋白 ? 
抗 HR-Y- 球 蛋白 
抗 TMV-y- 球 蛋白 1 
di TMV-y- 球 蛋白 了? 
(D 2 一 8 个 实验 的 平均 值 ,每 个 测定 大 约 有 8 枚 半 片 的 叶子 ,每 半 片 叶子 上 大 约 有 20 T ERE 
© 与 异 源 病毒 产生 交叉 吸附 。 


毫升 /毫克 病毒 
~ oi 
4 


分 析 方 法 


为 了 分 析 氨 基 酸 ,把 病毒 制品 (在 0. 2 一 0.4 毫升 中 约 含 6 毫克 ) 与 2 毫升 双 燕 过 的 、 
恒 沸 点 的 盐酸 混合 ,真空 密封 ,在 108C 加 热 16 小 时 。 在 一 个 干燥 器 中 将 酸 反 复 蒸发 后 ， 
把 水 解 产物 (每 毫克 病毒 约 50 微克 ) 放 在 50 倍 的 水 中 , 取 一 份 样品 , 按 最 近 报 道 的 技 
AS, HERR EE I TB] ELT UU E JE AY UTER SNR .蛋氨酸 A. FS MRE ii C 
毫克 ) ,根据 Levy!" 原理 使 之 二 硝 基 葵 基 化 ,并 进行 全 氨基 酸 分 析 。 我 们 对 作为 DNP fi 
生物 的 氨基 酸 复原 过 程 中 的 校正 因子 作 了 再 次 研究 ,发 现 了 中 在 相似 条 件 下 ,得 到 的 结果 
与 两 年 前 得 到 的 结果 不 同 。 因 为 只 需要 比较 资料 ,所 以 我 们 未 作 不 同时 间 的 水 解 实验 ， 
而 且 水 解 过 程 中 对 酸 敏 感 的 氨基 酸 所 受到 的 破坏 也 未 作 校 正 。 双 DNP 胱 氨 酸 是 几乎 没 
有 的 ,也 没 用 有 关 的 DNP 半 胱 氨 酸 的 基 来 说 明 它 。 从 DNP 分 析 结 果 来 看 ,对 组 氨 酸 、 蛋 氮 
酸 、 酷 氨 酸 和 精 氨 酸 的 结果 重复 性 不 好 ,在 层 析 分 离 呈 后 用 比 色 分 析 法 被 认为 是 较 可 靠 的 。 

用 Beavan 和 Holiday 叫 提供 的 分 光 光 度 法 ,对 未 水 解 蛋白 质 制品 中 的 色 氨 酸 和 酯 氨 
酸 进 行 了 测定 。 一 般 来 说 , 酷 氨 酸 的 值 与 比 色 法 所 得 到 的 值 是 一 致 的 。TMVY 和 HR 的 
氨基 酸 分 析 结 果 以 及 从 文献 中 引用 的 结果 ,都 列 于 表 2。 


X2 TMV 和 HR 的 氨基 酸 组 分 与 文献 中 报道 数值 的 比较 ? 


氨基 酸 


甘氨酸 
LEE 
丙 氨 酸 
亮 氨 酸 十 异 亮 氮 酸 
MAR 


本 方法 ”微生物 法 FHP 
23 18 2.5 
9.6 92 10.9 10.1 9.1 
6.5 5.1 7.4 6.3 7.9 
14.2 15.9 13.9 
5.0 5.8 5.5 


离子 交换 柱 ? | 本 方法 ”微生物 法 
16 L3 17 L5 
5.9 63 7.3 68 
85 64 92 7.8 

12.2 15.2 13.1 14.2 


5.8 5.5 
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( 续 表 ) 


氨基 酸 


本 方法 ”微生物 法 ”平均 8 离子 交换 柱 ”| 本 方法 ”微生物 法 ”平均 2 


丝氨酸 9.0 7.3 9.1 8. 2 8.7 8.1 5.7 7.2 6.5 
FAR 8.9 9.9 11.9 10.9 10.5 7.2 8.2 9.8 9.0 
MAR 1.9 15 1.4 1.5 2.4 l5 14 1.5 
FAM 9.5 9.8 9.7 9.8 8.9 9.8 9.7 9.8 
AAR 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 0.7 0.7 0.7 0.7 
EKAM 7.2 8.4 8.2 8.3 7.6 5.3 5.4 5.3 5.4 
[£4.71 4.1 3.8 3.7 3.8 4.2 6.3 6.7 6.6 6.7 
EAM 2.89€ 2.1 1.9 2.0 2.2 14 14 1.4 
蛋氨酸 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 2.0 22. 2:2 2.2 
谷 氨 酸 12.4 11.3 1.4.0 11.2 13.5 16.4 15.5 15.1 15.3 
KZAM 13.8 13.5 11.9 8 14.5 15.0 12.6 11.2 11.9 


105.4 108.1 106.9 104.7 107.4 


(D 所 有 数值 都 是 以 每 100 克 病 毒 中 氨基 酸 的 克 数 来 表示 的 ,对 水 解 期 间 的 破坏 未 作 校正 。 必 须 提 
请 注意 的 是 Fraser 和 Newmark 的 值 是 从 离子 交换 柱 中 回收 的 物质 的 百分数 。 半 胱 氨 酸 ( 约 0.6%) 未 
作 测 定 , 不 列 人 表 中 。 

© 列 出 的 TMV 的 两 排 分 析 数 字 及 平均 值 引 自 Knight?! , Black 和 Knight"? 发 表 的 资料 。 而 在 
HR 中 ,第 二 行 数字 代表 期 望 值 。1953 年 对 HR 进行 了 再 次 分 析 ,看 到 的 变化 与 在 TMV 中 见 到 的 变化 
是 相似 的 。 

@ Fraser 和 Newmark”! 。 

@ 不 同 的 蛋白 质 部 分 ,可 能 色 氮 酸 含量 也 不 同 (2.6%% 一 3.2%) ,对 这 种 可 能 性 仍 在 研究 中 。 
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用 普通 的 TMV 蛋白质 和 核酸 进行 病毒 重建 


通常 所 用 的 重建 技术 如 下 :1 一 10 毫克 的 蛋白 质 (0. 5% 一 1.0% 溶 液 .pH8) 加 入 十 分 
之 一 有 量 的 核酸 和 3 克 分 子 ,pH6 的 醋酸 盐 ( 每 毫升 反应 混合 物 为 10 微克 )。 也 常用 磷酸 
盐 缓 冲 液 (PH6，8 克 分 子 , 每 毫升 50 微克 ), 有 时 还 能 得 到 较 高 产量 的 活性 病毒 。 低 于 
pH5. 0 和 高 于 pH8. 5, 就 几乎 不 能 形成 有 活性 的 病毒 。 至 少 起 初 几 小 时 ,溶液 是 放 在 室 
温 下 的 。 取 出 几 小 份 反应 混合 物 , 它 很 快 成 为 乳白 色 的 , 隔 不 同时 间 后 (例如 15 分 钟 、1 
小 时 、20 小 时 ) 经 过 稀释 ,再 进行 分 析 。 根 据 分 析 可 以 看 出 ,有 时 最 大 的 活性 是 在 很 短 的 
反应 时 间 之 后 得 到 ,但 一 般 来 说 ,大 多 数 情况 下 ,最 大 活性 是 在 20 小 时 之 后 得 到 。 偶 尔 
也 能 见 到 反应 混合 物 活性 下 降 或 消失 。 这 类 实验 大 多 数 是 在 核酸 真正 侵 染 之 前 来 做 的 ， 
并 认识 到 在 分 析 培 养 基 中 ,核酸 是 不 稳定 的 ;这 些 实验 还 在 重复 ,并 适当 考虑 了 这 两 类 侵 
染 因素 的 性 质 。 在 不 同 的 时 间 间 隔 加 进 RNase, 使 游离 的 核酸 失 活 ,这 样 就 能 用 侵 染 性 
来 测定 重建 的 真实 程度 。 看 来 ,在 磷酸 盐 中 ,在 室温 下 ,反应 进行 得 很 迅速 ,但 在 醋酸 盐 
中 进行 ,24 小 时 中 也 能 达到 同样 的 程度 ( 见 图 1) 。 
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病 班 / 半 片 叶子 上 


4 8 12 16 20 24 
反应 时 间 (小 时 ) 


图 1 在 含有 TMYV 蛋白 质 (1%)、 核 酸 (0.19% ) 和 缓冲 液 的 反应 混合 物 中 ， 
有 活性 的 病毒 重建 速率 分 析 之 前 ,全 部 样品 都 用 RNase( 每 毫升 用 浓度 
为 0.1% 的 RNaselO 微 升 } 处 理 16 小 时 ,使 未 结合 的 核酸 失 活 
KAATA pH?7 86 EB 3E (0.05 克 分 子 ) 得 到 的 结果 ;虚线 表示 用 pH6 的 醋酸 盐 (0.03 克 分 子 ) 
得 到 的 结果 。 实 验 T(Y@@) 得 到 的 活性 较 高 ,分 析 时 收 白 质 浓度 为 5 微克 /毫升 。 最 终 达 到 的 活性 表 
明了 产量 达到 5 和 。 实 验 工 (oO.@、A、A) 是 在 蛋白 质 浓度 为 25 微克 /毫升 时 分 析 的 。 


为 了 测定 在 蛋白 质 和 核酸 中 所 含 未 降解 病毒 的 量 , 曾 经 花费 了 很 大 的 努力 。 蛋 白质 
制品 在 通常 的 测定 浓度 1 一 5 毫克 /毫升 时 ,不 产生 病 斑 , 即 使 在 浓度 为 重建 制品 的 100 一 
500 倍 的 水 平 , 在 每 半 片 叶子 上 也 只 有 20 一 50 个 病 斑 。 当 TMV(0. 1 一 0. 5 微克 /毫升 ) 
加 入 这 种 蛋白 质 (1 一 5 毫克 /毫升 ) ,会 得 到 预期 病 斑 的 10% 一 50% ,这 表明 了 在 这 些 条 
件 下 ,污染 的 TMV 是 能 致 病 的 。W. Takahashi 用 一 种 特殊 敏感 的 分 析 技 术 来 分 析 典 型 
的 蛋白 质 制 品 , 他 提出 在 这 种 蛋白 质 制品 中 含有 的 病毒 不 到 0. 0001%。 

对 含有 病毒 的 核酸 制品 进行 了 类 似 的 研究 ,发 现 核 酸 本 身 就 是 有 侵 染 性 的 0'”。 将 核 
酸 制品 超速 离心 能 十 分 有 效 的 除去 污染 的 病毒 。 经 过 反复 的 超速 离心 ,一 般 来 说 ,小 于 
300 纳米 的 大 多 数 棒 状 颗粒 ,可 以 从 这 种 溶液 中 沉降 下 来 。 盐 的 存在 有 利于 它们 的 出 现 ， 
这 可 能 是 由 于 污染 了 微量 蛋白 质 引起 病毒 重建 所 造成 的 。 这 些 发 现 为 核酸 中 不 存在 极 
微量 污染 病毒 的 说 法 提供 了 确切 证 据 , 这 些 极 微量 的 污染 病毒 既 不 重要 ,又 很 难得 到 。 
鉴于 在 最 近 重 建 实验 中 得 到 了 具有 很 高 活性 的 产物 ,这 种 假说 的 极 微 量 逐 渐变 得 更 不 重 
要 了 。 而 且 , 用 下 面谈 到 的 小 种 混合 物 来 做 的 实验 ,已 肯定 地 表明 了 重建 实验 中 的 活性 ， 
在 新 形成 的 病毒 颗粒 中 是 可 遗传 的 , 它 不 是 由 于 未 经 降解 的 病毒 颗粒 造成 的 。 


混合 小 种 


使 用 的 病毒 是 通常 的 TMYV 以 及 M、HR、YA 小 种 外 ,从 下 列 组 合 中 能 成 功 地 重建 出 
有 活性 的 棒状 病毒 :TD TMV BRAM 和 蛋白质;@ M 核酸 和 TMV 有 蛋白质;@ YA 核酸 
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$n TMV 蛋白 质 ;@ YA 核酸 和 M 和 蛋白质;@ HR 核酸 和 TMV 和 蛋白质;@ TMV 核酸 和 
HR 和 蛋白质 ;@O HR 核酸 和 M 和 蛋白质。 这 些 混合 病毒 制品 的 侵 染 性 和 用 TMYV 核酸 加 上 
TMV 蛋白 质 得 到 的 病毒 的 侵 染 性 是 一 样 的 。 令 人 惊讶 的 是 ,在 HR 小 种 中 以 重 最 为 标 
准 , 原 来 的 病毒 只 有 TMV 活性 的 5% 。( 此 重量 标准 以 后 称 为 侵 染 比 活性 .) 由 于 HR EE 
MA TMV 核酸 的 致 病 性 是 相同 的 ,因此 ,HR 侵 染 性 较 小 可 能 是 由 于 蛋白 质 成 分 引起 
的 。 这 样 就 有 可 能 得 到 一 种 重建 的 病毒 ,其 侵 染 比 活性 比 起 原来 提供 核酸 的 HR 小 种 要 
高 4 倍 ( 上 面 讲 的 第 5 种 类 型 的 混合 病毒 , 称 之 为 M.V. HR/TMV). 

这 些 混 合 病毒 实验 中 ,重建 病毒 与 两 个 亲本 小 种 相 比 ,最 有 意义 的 是 其 生物 学 性 质 。 
当 反 应 产物 在 两 种 烟草 CN. tabacum Al N. sylvestris) 上 分 别 测定 时 ,每 种 情况 下 都 得 到 
与 提供 核酸 的 原始 小 种 相同 的 症状 。 因 此 在 Turkish 烟草 中 ,M. V. TMV/M 和 TMV/ 
HR 都 引起 绿色 花 叶 病 ,M. V. M/TMV 产生 的 病毒 不 引起 明显 症状 , M. V. YA/TMV 
和 YA/M 都 引起 黄色 花 叶 病 , 而 M. V. HR/TMV 和 HR/M 引起 典型 的 环 斑 .@ 这 些 发 
现 有 力 地 揭示 了 在 TMV 和 有 关 的 小 种 中 ,核酸 是 遗传 决定 因素 ,就 像 在 噬菌体 中 DNA 
起 的 决定 作用 一 样 。 

混合 病毒 制品 的 侵 染 性 是 由 核酸 决定 的 ,而 血清 学 特性 好 像 是 由 蛋白 质 成 分 决定 
的 。 当 把 抗 TMV 血清 或 它 的 y - 球 蛋 白 ( 见 材料 和 方法 ) 加 到 这 两 种 制品 中 去 , 它 中 和 
M. V. HR/TMV 与 中 和 TMV 的 程度 一 样 ,但 对 M. V. TMV/HR 无 效 。 相 反 , 抗 HR 
血清 ,中 和 M.V.TMV/HR 3E pod M. V. HR/TMV 有 效 得 多 ( 见 表 3)。 在 同样 的 时 
间 ,用 同样 的 方法 ,检验 病 斑 的 性 质 , 清 楚 地 表明 M. V. HR/TMV 是 HR 性 质 的 ,而 M. 
V. TMV/HR Æ TMV 性 质 的 。 对 照 实验 中 ,在 过 量 同 源 或 异 源 蛋白 质 存在 的 情况 下 , 测 


表 3 对 TMV、HR 和 由 它们 得 到 的 两 个 混合 病毒 制品 侵 染 性 的 中 和 作用 了 


分 析 水 平 HR/ | TMV/ 


(微克 /毫升 ) | 0.17 


TMV HR 


HAR 蛋白质 | 蛋白 质 RAR 
0.11 0.11 
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+i TMV 的 
y REA = 
十 抗 HR 的 
y SH 
O 表 中 全 部 数字 都 是 表示 在 粘 毛 烟草 植株 上 ,每 半 片 叶片 上 的 平均 病 广 数 。 多 数 测定 是 每 个 样品 
在 8 或 10 枚 半 片 叶片 上 进行 2 一 3 次 测定 。 
从 30 个 实验 中 选 出 两 个 实验 列 于 表 中 ,各 次 实验 都 说 明了 同 种 现象 (尽管 其 中 有 些 不 太 完 全 , 另 一 
些 表 现 出 较 多 的 交叉 反应 ) 。 使 用 的 TMV 和 HR 都 是 5 微克 ,混合 病毒 制品 为 20 一 30 微克 ,Y- 球 蛋白 
部 分 先 用 异 源 病毒 预 处 理 过 ( 见 实 验 ) ,使 用 10 或 20 微 升 ,反应 混合 物 的 最 终 体积 是 0. 3 毫升。 加 入 到 
反应 混合 物 中 去 的 蛋白 质 为 25 微克 。 有 特异 性 中 和 作用 的 结合 ,在 数字 底下 划 横 道 表 示 。 
© HR/TMV 表示 混合 病毒 是 用 HR 核酸 和 TMV 蛋白 质 来 制备 的 ;TMVVHR 表示 病毒 是 用 
TMV 核酸 和 HR 蛋白 质 制备 的 。 


O 与 HR 和 TMYV 类 似 的 病毒 ,在 粘 毛 烟草 (N. gtutinosa) 上 都 形成 局 部 病 斑 , 但 大 小 明显 不 同 。 根 据 在 另 -- 
RYE CN. sylvestris) 上 得 到 的 反应 类 型 来 看 ,在 分 化 上 ,TMYV 和 M 属 一 类 ,HR 和 YA 属 另 一 类 。 
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定 了 抗 血清 对 这 两 种 病毒 的 中 和 能 力 , 进 一 步 证 实 了 实验 程序 的 可 靠 性 。 由 此 看 来 ,在 
HR 核酸 和 TMV 蛋白 质 的 反应 混合 物 中 出 现 的 活性 ,无 疑 是 由 于 一 种 病毒 颗粒 引起 的 ， 
这 种 病毒 颗粒 含有 一 种 决定 遗传 性 的 HR 核酸 核心 和 一 个 决定 免疫 性 的 TMYV 蛋白 质 外 
壳 。 看 来 没有 其 他 解释 可 以 说 明 观 察 到 的 这 个 事实 。 这 就 明确 证 实 了 ,从 两 种 化 学 组 分 
重建 起 了 有 侵 染 性 的 病毒 颗粒 。 


混合 病毒 后 代 的 性 质 


发 现 TMYV 核酸 可 以 与 HR 蛋白 质 结合 ,也 可 以 反 过 来 结合 ,鉴于 这 两 个 小 种 的 蛋白 
质 之 间 有 很 大 差异 ,因此 这 是 非常 令 人 惊奇 的 。 从 Knight 中 的 分 析 看 出 了 在 HR 和 
TMV 中 ,只 有 2 一 4 种 氨基 酸 的 数量 相同 ,我 们 进一步 证 实 了 这 一 事实 。Knight 所 研究 
过 的 所 有 小 种 ,除了 HR 之 外 ,都 不 含有 组 氨 酸 和 蛋氨酸。 病毒 蛋白 质 有 一 个 重要 的 功 
能 特性 , 即 它们 能 特异 性 地 结合 在 一 个 超 螺 旋 排 列 的 核酸 链 周围 (假定 它们 存在 的 话 )。 
从 本 实验 看 出 ,不 同 的 病毒 蛋白 质 可 以 互相 交换 ,因此 我 们 推断 病毒 蛋白 质 和 核酸 结 
合 的 活性 只 取决 于 在 适当 位 置 上 的 几 个 关键 位 点 ,在 这 些 关 键 位 点 周围 是 非特 异性 
区 域 。 

TMV 和 HR 的 蛋白 质 组 成 有 明显 的 不 同 , 因 此 ,从 这 两 种 病毒 得 到 的 混合 病毒 制 
品 , 在 研究 重建 病毒 后 代 的 性 质 方面 具有 特殊 的 意义 和 价值 。 对 TMV、HR 以 及 它们 的 
两 种 混合 病毒 制品 后 代 的 水 解 产 物 ,用 纸 层 析 进 行 比较 ,清楚 地 说 明了 在 HR 和 M. V. 
HR/TMV 子 代 中 , 约 有 0.7%% 的 组 氨 酸 和 约 2%% 的 蛋氨酸 ,这 些 氨基 酸 在 TMV I M. V. 
TMV/HR 的 后 代 中 是 没有 的 。 然 后 对 这 4 种 类 型 的 制品 进行 了 全 部 的 氨基 酸 分 析 ( 见 
表 4) 。 最 初 的 印象 ,根据 组 氨 酸 和 和 蛋氨酸 的 存在 与 否 从 这 些 分 析 中 得 到 了 广泛 的 证 实 。 
每 种 后 代 的 蛋白 质 与 为 混合 病毒 提供 核酸 的 病毒 的 蛋白 质 是 很 相似 的 。 发现 它们 只 有 
很 小 的 差异 (不 管 哪 种 氨基 酸 的 含量 差异 都 小 于 10%)。M. V. HR/TMV 5 个 不 同 后 代 
的 8 种 水 解 产物 与 HR 相 比 ,甘氨酸 含量 差异 很 小 ,而 且 它 们 的 赖 氨 酸 含量 差异 也 很 小 ， 
几乎 是 不 变 的 。 对 于 认为 蛋白 质 对 核酸 传递 的 遗传 信息 也 有 影响 的 几 种 假说 而 言 , 这 些 
差异 是 太 小 了 。 必 须 进 一 步 指出 ,观察 到 的 这 些 差 异 对 每 个 亚 基 来 说 ,差异 还 不 到 一 个 
氨基 酸 残 基 ,要 承认 这 一 点 需要 假设 亚 基 产 生 的 差异 是 不 一 样 的 。 要 说 明 TMV PEA 
酸 的 含量 ,看 来 也 需要 这 个 假设 ,因为 TMV 中 每 个 18 000 分 子 量 的 亚 基 大 约 有 2. 5 个 
色 氨 酸 残 基 。 用 化 学 方法 四 和 分 光 光 度 法 (在 0. 1 mol/L 的 NaOH 中 ,和 在 中 性 PH 
下 899) 两 个 途径 都 得 到 了 这 个 数值 ,这 个 数值 看 来 确实 要 比 用 微生物 学 方法 得 出 的 数 
值 更 可 靠 些 ,用 微生物 学 方法 得 出 的 结果 偏 低 。 

HR 和 M. V. HR/TMV 后 代 之 间 的 另 一 个 差异 是 表现 在 侵 染 比 活 性 上 ,多 数 M. V. 
HR/TMV 的 侵 染 比 活性 要 比 任何 HR 样品 所 得 到 的 最 高 值 还 要 高 (20%% 一 40%% 比 12%)。 


© TMV 蛋白 质 (1 毫克 /毫升 ) 吸 收 光谱 形状 与 有 助 于 它 的 吸收 作用 的 各 种 氨基 酸 的 混合 物 ( 每 毫升 中 含有 色 
SKI 30 微克 、 酷 氨 酸 40 微克 、 蕉 再 氨 酸 65 微克 , 半 胱 氨 酸 ? 微克 ,甘氨酸 1 毫克 ) 的 吸收 光谱 形状 是 显然 不 同 的 。 但 
是 ,它们 分 别 在 波长 为 282 和 278 纳米 时 吸光 率 最 大 值 是 相同 的 (O. D=1. 25) 。 当 用 67% 的 醋酸 制备 蛋白 质 溶液 和 
各 种 氨基 酸 混合 物 溶 渡 时 ,那么 它们 的 O. D 值 是 相同 的 ,而 且 吸 收 光 谱 形 状 也 非常 相似 (吸收 最 大 值 分 别 在 279 和 
278 纳米 ) 。 
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表 4 HR、TMYV 与 实验 制品 后 代 的 氨基 酸 组 分 的 比较 " 


HR/TMV 
的 后 代 
1.8 


TMV/HR 
的 后 代 


AAR 8. 
A BIR 5. 
亮 氮 酸 十 异 亮 氨 酸 12. 
I Et 5 
丝氨酸 8 
3 8 7 
MAR 2 
MAR 8. 
HAR 0. 
5 
6 
2 
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ofr Nm. cO (5 Cm 


ow OF Nw a 


EKAR 
酷 氨 酸 
EAM 
蛋氨酸 
谷 氨 酸 
天 门 冬 氨 酸 

QD 所 有 数值 都 表示 每 100 克 病 毒 中 氨基 酸 的 克 数 。 此 值 对 水 解 期 间 的 破坏 未 做 过 校正 。 前 2 行 
数值 是 8 个 水 解 产 物 的 平均 值 , 后 3 行 数 值 是 3 个 水 解 产物 的 平均 值 。 

看 到 有 明显 差异 的 , 则 在 数字 下 面 画 横道 表示 。 

原来 的 病毒 小 种 和 混合 病毒 制品 之 间 这 些 差异 的 意义 ,将 依赖 于 这 些 差异 在 后 代 制 
品 中 是 否 会 连续 出 现 , 这 好 像 是 侵 染 比 活性 问题 ,但 至 今 尚 未 完成 对 连续 的 单个 病 斑 后 
代 制 品 的 足够 数目 的 氨基 酸 分 析 ,这 一 工作 的 成 功 将 使 有 关 这 项 工作 的 明确 结论 获得 公 
认 。 目 前 ,从 这 些 工 作 中 人 们 唯一 可 得 出 的 结论 是 每 个 小 种 的 核酸 ,在 寄主 细胞 内 能 促 
进 新 病毒 蛋白 质 的 合成 ,这 种 新 的 病毒 蛋白 质 与 它 本 身 同 源 的 蛋白 质 尽管 不 是 完全 一 
致 ,但 也 是 十 分 相似 的 。 即 使 在 离 体 条 件 下 把 核酸 囊 人 另 一 种 病毒 小 种 的 蛋白 质 中 , 它 
仍 保留 着 这 种 能 力 。 
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可 遗传 的 饰 变 


从 混合 病毒 或 用 来 分 离 核酸 的 病毒 的 单个 病 斑 上 分 离 它 们 的 子 代 病毒 ,然后 观察 这 
些 子 代 病 毒 的 蛋白 质 组 成 及 其 对 植物 的 致死 性 ,和 曾 不 止 一 次 见 到 有 显著 的 变化 。 对 这 种 
表现 型 突变 体 ,就 其 后 代 病 毒 在 病症 学 和 和 氨基酸 组 成 两 个 方面 的 差异 进行 了 鉴定 ( 见 表 
4) ,认为 它 的 出 现 表明 了 遗传 物质 通过 化 学 处 理 和 人 工 操 作 容 易 发 生变 化 ,因为 从 原来 
病毒 小 种 的 单个 病 斑 繁 殖 病 毒 时 ,没有 发 现 类 似 的 变化 。 与 其 他 遗传 学 上 较 容易 变化 的 
例子 不 同 ,这 个 突变 小 种 通过 几 次 传代 和 分 离 ,包括 分 离 它 的 核酸 和 蛋白质 ,在 Turkish 
烟草 中 还 能 继续 产生 明显 的 坏死 病症 。 
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摘 要 


Q) 叙述 了 从 TMV 和 其 他 小 种 制备 天 然 蛋 白质 的 方法 。 

(25 用 不 同 小 种 的 蛋白 质 和 核酸 来 进行 病毒 颗粒 的 重建 ,已 得 到 了 活性 很 高 的 制品 ， 
其 中 有 一 种 制品 表现 出 比 其 亲本 小 种 之 一 更 高 的 侵 染 性 。 

(3) 由 混合 病毒 制品 引起 的 病症 的 性 质 ,在 任何 情况 下 都 与 提供 核酸 的 病毒 特征 
相似 。 

(4) 混合 病毒 制品 后 代 的 化 学 性 质 也 与 提供 核酸 的 病毒 很 接近 (尽管 对 氨基 酸 组 分 
微小 差异 的 意义 何在 ,尚未 弄 清 )。 

(5) 混合 病毒 制品 的 血清 学 特性 与 上 述 的 性 质 相 反 , 它 是 取决 于 提供 蛋白 质 的 那些 
病毒 。 

(6) 明确 证 实 了 重建 病毒 颗粒 活性 上 的 这 种 双重 性 。 

CD 在 这 个 工作 过 程 中 ,具有 不 同 的 生物 学 和 化 学 特性 的 变种 或 突变 体会 随机 地 产 
生 , 这 表明 遗传 物质 通过 化 学 操作 后 变 得 不 稳定 了 。 
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脱氧 核糖 核酸 的 生物 合成 


TÆ + 44.8484%%(A. Kornberg)? 
(美国 ”斯 坦 福 大 学 医学 院 生 化 系 ,1960 年 ) 


近年 来 ,通过 对 细菌 转化 "和 病毒 侵 染 细菌 中 的 了 解 , 再 结合 其 他 方面 的 证 据 中 , 几 
平 使 我 们 大 部 分 人 都 确信 脱氧 核糖 核酸 (DNA) 是 遗传 物质 。 我 们 认为 ,DNA 不 仅 指 导 
蛋白 质 的 合成 和 细胞 的 发 育 , 而 且 还 能 够 复制 ,通过 复制 使 细胞 世 世 代 代 都 保持 相似 的 
发 育 。DNA 就 像 一 条 录音 带 一 样 ,携带 着 一 种 信息 ,里 面 有 进行 工作 的 特异 性 指令 ,而 
且 , 也 像 录 音 带 可 进行 拷贝 一 样 ,DNA 也 可 以 进行 精确 的 复制 ,以 便 这 种 信息 能 在 另外 
的 时 间 和 空间 被 再 次 使 用 。 

这 两 种 功能 一 一 密码 的 表达 (蛋白质 合 成 ) 和 密码 的 复制 (物种 的 保存 ) 是 紧密 相关 
的 呢 ? 还 是 各 自 独立 的 呢 ? 在 过 去 5 年 多 的 时 间 里 ,我 们 从 研究 中 得 知 , 尽 管 在 细胞 中 
DNA 如 何 指导 蛋白 质 合 成 的 奥秘 仍 不 清楚 ,但 DNA 的 复制 是 可 以 检验 出 来 的 ,至 少 可 
在 酶 促 水 平 上 部 分 地 了 解 。 


i W 


首先 我 想 简短 地 评述 一 下 DNA 结构 的 某 些 方面 ,这 对 本 讨论 是 很 必要 的 。 很 多 研 
究 工作 者 对 多 种 来 源 的 DNA 样品 进行 了 组 成 分 析 扩 ,揭示 了 一 个 明显 的 事实 , 即 DNA 


O EH A. Kornberg. Biologic synthesis of deoxyribonucleic acid. Science, 1960, 131(3412); 1503-1508. 
O BR + 科恩 伯 格 (Arthur Kornberg, 1918—2007) ,美国 生物 化 学 家 。 他 因 揭 示人 类 DNA 合成 机 制 , 与 
Severo Ochoa 共同 获得 1959 年 诺 贝尔 生理 学 或 医学 奖 。 
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"pne Bak A EPS AR AE AE AY. RS E , BRS CAD RIS IUE CG) f Fi n] LA Ay BH 83 25 
t TEEDE H , BA) Fe MG D CT) Ff ECC) Hak DA AST]. PR FESR IY 6- 位 上 带 有 一 个 
氨基 基 团 的 碱 基 与 在 6- 位 上 带 有 一 个 酮 基 基 团 的 碱 基 是 相等 的 。 沃 森 (Watson) 和 克 里 克 
(Crick) € DNA 结构 的 巧妙 假说 中 说 明了 这 些 事实 。 如 图 1 所 示 , 在 他 们 的 DNA 双 螺 旋 
模型 (下 面 还 将 讨论 ) 中 , 腺 味 叭 的 6 位 -氨基 基 团 是 通过 氧 键 与 胸腺 喀 啶 的 6 位 - 酮 基 基 团 
连接 的 , 鸟 嘎 叭 与 胞 喀 啶 也 是 通过 氢 键 以 同样 方式 连接 的 ,由 此 说 明 嗓 吟 与 喀 啶 是 相等 的 。 


H ; H 
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图 1 碱 基 间 的 氢 键 结合 


考虑 到 这 些 情况 ,以 及 Wilkins 与 他 的 合作 者 外 所 做 的 X 射线 结晶 学 测定 结果 , 沃 森 
和 克 里 克 提 出 了 一 种 DNA 结构 ,在 这 种 结构 中 ,两 条 长 链 以 一 种 螺旋 方式 互相 缠绕 着 。 
图 2 是 长 度 约 为 10 个 核 苷 酸 单位 的 一 段 DNA. 链 的 图 示 。 根 据 物 理学 测定 来 看 ,DNA 
链 的 平均 长 度 约 有 10 000 个 核 苷 酸 单位 。 这 里 我 们 可 以 看 到 ,脱氧 成 糖 环 通过 磷酸 残 基 
连接 起 来 ,形成 主 链 , 味 险 和 喀 啶 环 在 与 链 的 主轴 垂直 方向 上 呈 平 面 结构 。 3 是 较 详 
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图 2 DNA 的 双 螺 旋 结 构 图 3 DNA 的 分 子 模型 
(Watson 和 Crick 模型 .) (M. Feughelman 40!) 
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细 的 分 子 模型 "1 ,并 表示 在 这 种 结构 中 ,原子 的 一 种 理想 布局 。 一 个 链 的 味 叭 和 喀 啶 碱 基 
按 图 1 所 示 的 方式 通过 氧 键 与 互补 链 的 喀 啶 和 味 叭 结 合 。 

X 射线 测定 已 证 明 ,在 这 个 模型 中 ,两 条 相对 的 链 之 间 的 空间 与 通过 氢 键 连接 的 一 
个 叶 叭 和 一 个 旷 了 啶 间 的 计算 值 是 一 致 的 :这 个 值 对 两 个 嘎 叭 来 说 是 太 小 了 ,对 两 个 喀 啶 
来 说 是 太 大 了 。 从 生物 学 的 观点 来 说 ,这 种 结构 的 重要 性 就 是 为 说 明 DNA 在 细胞 内 是 
如 何 复 制 的 ,提供 了 一 种 有 用 的 模型 。 我 们 推测 ,在 复制 时 两 条 链 分 开 , 其 中 每 一 条 链 都 
能 形成 一 条 互补 的 新 链 ,结果 就 形成 了 两 条 双 链 ,每 一 条 双 链 与 原来 的 亲本 双 链 是 相同 
的 ,而 且 这 两 条 双 链 的 成 分 是 完全 相同 的 。 


复制 的 酶 促 途 径 


虽然 我 们 知道 沃 森 和 克 里 克 提出 了 一 种 DNA. 复制 机 制 的 模型 ,但 我 们 在 这 一 点 上 
还 有 一 个 疑问 , 即 在 细胞 中 ,建成 这 种 高 分 子 的 化 学 机 制 是 什么 ? 大约 60 年 前 ,用 酵母 
细胞 进行 蔗糖 酒精 发 酵 ,被 认为 这 是 一 种 与 活 细 胞 不 可 分 离 的 有 生命 过 程 ,但 是 通过 
Buchner 发 现 了 提取 液 有 发 酵 作 用 ,以 及 20 世纪 上 半 叶 酶 学 的 进展 ,我 们 了 解 到 酵母 的 
发 酵 作 用 是 一 系列 ( 现 已 熟悉 ?完整 的 化 学 反应 的 结果 。 

5 年 前 ,DNA 的 合成 也 被 认为 是 一 种 有 生命 的 过 程 。 有 些 人 认为 , 它 对 于 生化 学 家 
测定 细胞 的 氧化 穴位 (combustion chambers) 是 有 用 的 ,但 是 ,遗传 结构 受 损 的 本 身 除 了 
引起 失调 外 ,绝对 不 产生 其 他 影响 。 这 些 泪 茫 的 预言 设 被 证 实 ,现在 摆 在 我 们 面前 的 关 
于 细胞 结构 和 特异 性 功能 问题 ,不 是 这 样 的 悲观 情况 . 在 酶 学 方面 ,前 面 有 着 艰巨 的 任 
务 ,在 碳水 化 合 物 、 脂 肪 .氨基酸 和 核 苷 酸 酶 学 方面 受过 训练 的 许多 人 员 将 从 事 开 拓 这 项 
工作 。 

现在 我 感到 ,( 正 如 我 们 已 经 做 的 ) 解 决 核酸 生物 合成 问题 的 有 效 途 径 , 最 根本 的 是 
要 弄 清单 个 核 苷 酸 和 辅酶 的 生物 合成 ,并 且 还 要 很 好 地 掌握 这 些 概念 和 方法 。 从 这 些 研 
究 中 ,我 们 确信 ,一 种 被 激活 的 5 -磷酸 核 苷 是 核酸 的 基本 生物 合成 单位 嫩 。 应 再 重复 一 
次 : 叶 哈 和 喀 啶 生物 合成 的 主要 途径 都 是 形成 这 种 5 -磷酸 核 苷 ;除了 补救 机 制 之 外 ,他 
们 一 般 不 含有 游离 的 碱 基 或 核 苷 酸 。 核 苷 酸 的 2' 和 3' 异 构 体 可 能 主要 是 由 于 核酸 经 某 
些 种 类 的 酶 促 降 解 而 引起 的 。 从 最 简单 的 核 苷 酸 缩合 产物 一 一 辅酶 的 生物 合成 ,可 以 
联想 到 腺 苷 三 磷酸 (ATP) 与 烟 酰 腕 单 核 苷 酸 缩合 形成 二 磷酸 吡啶 核 苷 酸 ( 辅 酶 D .与 核 
黄 素 磷酸 缩合 形成 黄 素 腺 味 叭 二 核 苷 酸 (FAD) .与 泛 酰 殉 基 乙 胺 磷酸 缩合 形成 辅酶 A 的 
前 体 物 等 等 。 由 于 发 现 脂肪 酸 和 和 氨基酸 的 激活 作用 机 制 是 一 样 的 ,这 个 模型 得 到 了 详细 
描述 ,并 且 进 一 步 证 明了 尿 苷 . 胞 苷 和 鸟 背 的 辅酶 都 是 由 这 些 核 苷 各 自 的 三 磷 稚 盐 形 
成 的 。 

如 图 4 所 示 的 方式 , 核 苷 -磷酸 在 活化 的 焦 磷 酸 腺 苷 基 轩 上 发 生 亲 核反应 "" ,导致 辅 
酶 的 形成 , 现 已 采用 这 种 机 制作 为 研究 一 条 DNA. 链 合成 的 工作 模型 。 按 图 5 所 示 可 以 
推断 :DNA 的 基本 单位 是 脱氧 核 苷 -5 -三 磷酸 , 它 与 一 条 多 聚 脱氧 核 苷 酸 链 的 延伸 末端 
上 的 3 -羟基 起 反应 ;除去 无 机 的 焦 磷 酸 盐 ,这 样 , 核 苷 酸 就 加 长 了 一 个 单位 。 我 们 对 
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DNA 合成 的 研究 结果 ( 见 下 面 的 叙述 ) 是 与 这 种 反应 类 型 一 致 的 。 
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[9] 
图 4 核 背 -磷酸 在 ATP 上 发 生 的 亲 核 反应 图 5 一 条 DNA 链 延 但 的 假设 机 制 


酶 的 性 质 


首先 让 我 们 讨论 酶 和 评论 发 现 这 种 酶 的 方法 ?0 。 将 通常 在 DNA 中 出 现 的 4 种 三 
磷酸 脱氧 核 车 与 胸腺 、 或 与 骨 骨 、 或 与 大 肠 杆 菌 的 提取 液 一 起 混合 ,都 不 能 引起 DNA 的 
纯 合 成 。 相 反 , 正 如 所 预料 的 一 样 , 在 这 个 过 程 中 ,这 些 细 胞 和 组 织 的 提取 液 对 DNA 的 
降解 却 是 占 绝对 优势 的 。 人 们 只 有 凭借 较 灵 敏 的 设计 ,才能 测定 这 样 一 种 生物 合成 反 
应 。 我 们 采用 了 一 种 *C 标记 的 放射 比 活 性 很 高 的 底 物 ,将 它 与 腺 背 三 磷酸 和 大 肠 杆菌 
(一 种 每 20 分 钟 便 可 繁殖 一 代 的 细菌 ) 提 取 液 一 起 保温 。 最 初 得 到 的 正 结 果 表 明 , 酸 溶 
性 物质 只 有 很 小 部 分 ( 占 加 入 量 的 十 万 分 之 五 左右 ) 变 成 酸 不 游 的 。 这 说 明 起 反应 的 只 
有 几 微 微克 分 子 , 但 这 是 重要 的 。 我们 就 试图 通过 这 个 很 小 的 缝隙 , 打 进 一 个 棉 子 ,所 用 
ft) FA RE RE S AEU” 

酶 的 纯化 是 当务之急 。 我 们 最 好 的 酶 制品 ,就 蛋白 质 而 言 已 比 粗 提 液 浓缩 了 几 千 
倍 , 但 仍 污 染 有 一 定数 量 的 、 在 大 肠 杆 菌 中 存在 的 一 种 或 多 种 核酸 酶 或 二 酯 酶 。 在 动物 
细胞 和 其 他 种 类 的 细菌 中 ,也 观察 到 了 一 种 类 似 的 DNA 合成 系统 "9 。 要 与 大 肠 杆菌 系 
统 进行 可 靠 的 比较 ,还 必须 对 这 些 来 源 的 酶 进行 纯化 "”。 

在 图 6 的 反应 式 中 ,表示 出 了 用 纯化 过 的 大 肠 杆菌 的 酶 来 进行 DNA 纯 合成 的 要 
SRO, FER A 一 TT 和 G 一 C 碱 基 对 的 4 种 脱氧 核 昔 酸 都 必须 存在 。 底 物 必须 是 三 磷酸 
盐 , 而 不 能 是 二 磷酸 盐 , 而 且 只 有 脱氧 糖化 合 物 才 是 有 活性 的 。 脱 氧 核糖 核酸 必须 存在 ， 
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它 可 以 从 动物 .植物 .细菌 或 病毒 中 得 到 ,所 有 这 些 DN A 样品 在 DNA 合成 中 都 同样 有 
效 , 而 且 合 成 的 DNA 分 子 量 都 是 很 大 的 。 这 种 产物 (下 面 我 还 将 详细 讨论 ) 不 断 积 累 , 直 
到 其 中 一 种 底 物 用 完 为 止 , 在 数量 上 可 能 会 达到 加 入 DNA 的 20 倍 或 更 多 。 因 此 使 加 入 
到 反应 混合 物 中 的 底 物 的 95% 或 更 多 ,都 形成 了 DNA。 释 放出 的 无 机 焦 碰 酸 盐 ,数量 上 
与 转变 成 DN A. 的 脱氧 核 蔡 酸 是 等 克 分 子 的 。 

要 是 这 些 底 物 中 的 某 一 种 被 省 去 ,反应 的 进行 要 降低 10' 倍 以 上 ,那么 就 需要 用 特异 
的 方法 才能 将 它 检 出 。 其 原因 是 当 一 种 脱氧 核 苷 酸 底 物 缺少 时 , 极 少 的 但 仍 有 显著 数量 
f BERE DNA 引物 连接 。 我 和 我 的 合作 者 对 这 种 所 谓 的 受 限 反应 65 已 有 叙述 ,并 证 
明 在 这 种 情况 下 ,只 有 少数 脱氧 核 苷 酸 被 加 到 其 中 某 些 DNA 链 的 核 苷 来 端 上 去 ,但 是 终 
因 缺 少 这 种 省 去 的 核 苷 酸 而 使 进一步 的 合成 停止 了 。 最 近 的 研究 揭示 了 ,这 种 受 限 反应 
相当 于 在 长 短 不 等 的 两 条 单 链 组 成 的 一 条 双 螺 旋 中 , 较 短 的 那 条 单 链 上 发 生 的 修复 作 
用 ;还 说 明 这 个 反应 受到 A—T 或 G 一 C 碱 基 对 氧 键 的 控制 。 

M 4 种 三 磷酸 盐 都 存在 、 但 无 DNA 时 ,反应 根本 不 发 生 。 为 什么 需要 DNA Ug? 
DNA 的 功能 是 以 糖 原 的 方式 作为 一 种 引物 呢 ? 还 是 作为 模板 指导 它 本 身 的 精确 复制 物 
的 合成 呢 ? 我 们 有 充分 理由 相信 后 者 是 正确 的 ,这 也 是 本 文 的 中 心 议题 。 应 当 强 调 一 
下 ,反应 中 原 有 的 DNA 和 作为 底 物 加 人 的 核 苷 酸 之 间 能 通过 氧 键 进行 碱 基 配 对 ,这 就 是 
反应 需要 DNA 的 原因 。 

根据 我 们 的 经 验 , 迄 今 为 止 , 我 们 正在 研究 的 这 种 酶 是 唯一 能 从 模板 接受 指令 的 ,这 
种 酶 的 作用 是 把 能 与 模板 上 的 一 个 碱 基 形 成 碱 基 对 (通过 氧 键 结合 的 那 种 特殊 的 嘎 叭 
或 喀 啶 底 物 加 到 模板 上 去 ( 见 图 7)。 主 要 有 5 个 方面 的 证 据 支 持 这 篇 论文 。 
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酶 促 合 成 的 DNA 的 物理 性 质 


第 一 方面 的 证 据 是 从 研究 由 这 种 酶 催化 产生 的 DNA 的 物理 性 质 中 得 到 的 。 这 些 叙 
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述 以 及 对 DNA 化 学 性 质 ( 下 面 将 讨论 ) 的 叙述 中 ,有 90265] 9526 HY DNA 样品 来 自 这 个 
反应 所 用 的 底 物 。 在 与 H. K. Schachman 的 合作 研究 中 ,我 们 从 他 那儿 得 到 很 大 帮助 。 
据说 ,这 种 酶 促 产物 与 从 天 然 来 源 分 离 到 的 高 分 子 量 的 双 链 DNA. 是 没有 差别 的 "”。 它 
的 沉降 系数 约 为 25 ,黏度 为 每 克 40 分 升 ,根据 这 些 测定 ,我 们 认为 它 是 很 长 的 直 棒 状 的 ， 
分 子 量 约 为 600 万 道 尔 顿 。 当 这 种 DNA 受热 时 ,棒状 散 开 ,分 子 变 成 一 种 致密 的 、 随 机 
卷曲 的 结构 ;推断 这 时 把 两 条 链 连 在 一 起 的 氨 键 已 消失 ,这 可 以 从 这 些 分 子 黏 度 和 光学 
性 质 上 的 典型 变化 得 到 证 明 。 用 胰 脱 氧 核糖 核酸 酶 分 解 这 种 分 子 , 也 得 到 类 似 的 结果 。 
在 所 有 这 些 方面 , 酶 促 合 成 的 DNA 与 从 天 然 来 源 分 离 到 的 DNA 是 没有 差别 的 ,因此 可 
以 推断 它 有 一 种 与 天 然 DNA FB [8] 5 CBE Zi RS 

DNA 经 热处理 后 解 离 出 来 的 这 种 混乱 的 DNA 链 , 是 否 可 以 作为 DNA 合成 的 一 种 
引物 呢 ? 按 平常 的 经 验 来 看 ,以 一 种 混乱 的 缠绕 链 来 指导 复制 ,人们 很 可 能 认为 它 不 可 
能 作为 模板 。 现 在 搞 清楚 了 , 散 开 的 DNA 是 一 种 极 好 的 引物 ,这 种 不 黏 滞 的 .随机 缠绕 
的 单 链 DNA n] 5e St 4 AR PS BE SH ng o0 5E DNA", Sinsheimer 已 从 极 小 的 $X174 病毒 
中 分 离 到 一 种 似乎 是 单 链 的 DNAUU, 已 证 明 它 像 热 处 理 过 的 DNA 一 样 , 是 一 种 极 好 的 
引物 ,而 且 是 目前 一 种 很 有 用 的 研究 材料 " , 用 密度 梯度 沉降 证 明 , 在 酶 促 合 成 过 程 
中 , 它 能 逐步 转变 成 一 种 双 链 状态 。 

在 这 篇 文章 中 ,要 对 复制 的 物理 学 方面 做 详细 的 讨论 是 不 可 能 的 ,但 应 当 提 及 ,这 种 
DNA 在 单 链 状态 下 ,不仅 是 一 种 很 合适 的 引物 ,而 且 当 使 用 很 纯 的 酶 制品 时 ,只 有 单 链 
形式 才 有 活性 。 使 用 大 肠 杆菌 的 这 种 纯 酶 制品 时 ,天 然 的 、 双 链 DNA 是 没有 活性 的 , 除 
非 这 种 DNA 经 过 热处理 ,或 用 脱氧 核糖 核酸 酶 稍微 预 处 理 一 下 才 行 。Bollum 用 他 自己 
从 小 牛 胸 腺 提纯 出 来 的 这 种 酶 ,也 观察 到 了 同样 的 结果 。 


类 似 物 的 替代 


第 二 方面 的 证 据 是 当 邑 叭 和 喀 喧 碱 基 被 替代 时 ,从 研究 底 物 的 活性 得 到 的 。 从 有 关 
ARE EE) 、 氨 鸟 味 叭 国 和 其 他 的 类 似 物 参 和 到 细菌 和 病毒 DNA 中 去 的 许多 有 趣 报告 
可 以 推断 出 碱 基 结 构 中 可 以 容许 有 些 自由 ,并 证 明 这 种 自由 对 它们 的 氧 键 没 有 妨碍 。 发 
现 用 脱氧 尿 苷 三 磷酸 或 5- 澳 尿 苷 三 磷酸 代 茶 胸 苷 三 磷酸 时 ,DNA 合成 反应 能 够 完成 ,但 
当代 蔡 脱 氧 腺 苷 .脱氧 鸟 苷 、 或 脱氧 胞 苷 三 磷酸 时 ,DNA 的 合成 反应 就 不 能 完成 。 如 前 
Bir RU? S— FH JE- E DE IL. 5- 溴 胞 吵 啶 能 特异 地 代替 胞 喀 啶 ;次 黄 味 叭 只 能 代替 鸟 嘎 叭 ; 还 
有 刚才 提 到 的 , 尿 喀 啶 和 5- 溴 尿 喀 啶 能 特异 地 代替 胸腺 喀 啶 。 这 些 发 现 从 A— T.G—C 
形成 氧 键 的 方式 ,可 以 得 到 很 好 的 解释 。 

和 这 些 证 据 有 关 的 一 件 事 还 应 当 提 一 下 ,有 一 种 天 然 存 在 的 胞 哮 啶 类 似 物 一 一 羟 甲 
H Ha HE WE CH MC) ,发 现在 大 肠 杆 菌 的 工 系 偶数 列 噬菌体 DNA 中 ,这 种 HMC 代替 了 胞 
喀 啶 59 。 这 种 情况 下 ,DNA 含有 等 基 的 HMC 和 鸟 味 叭 ,并 与 通常 一 样 , 腺 嘎 叭 和 胸腺 
旷 了 喧 也 是 等 量 的 。 有 趣 的 是 ,虽然 在 噬菌体 T2 A TS (f DNA 中, 有些 HMC 基 团 是 不 
SW EO ,但 噬菌体 T2、T4 和 T6 的 DNA 却 含 有 一 定 比 例 的 与 HMC 的 羟 甲 基 基 
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FAL 4H xe f iti go 。 

这 些 特 性 在 有 关 DNA 合成 方面 提出 了 两 个 似乎 是 与 单个 碱 基 配 对 的 假说 互相 矛盾 
的 问题 。 首先 ,在 正常 条 件 下 ,细胞 含有 脱氧 胸 苷 三 磷酸 ,并 能 参 人 细胞 的 DNA, 有 一 种 
什么 机 制 , 能 阻止 一 个 细胞 中 含有 胞 喀 啶 呢 ? 第 二 ,假如 参 人 作用 是 经 过 葡萄 糖 基 化 或 
非 葡 萄 糖 基 化 的 HMC 核 苷 酸 发 生 的 ,那么 在 DNA 中 葡萄 糖 和 HMC 的 恒定 比例 又 是 
怎么 产生 的 呢 ? 我 们 最 近 的 实验 已 经 证 明 , 在 病毒 侵 染 过 的 细胞 中 ,多 聚 酶 反应 仍 是 通 
过 正常 的 氨 键 限制 来 控制 的 ,但 是 还 有 几 种 新 酶 的 辅助 作用 ,这 些 新 酶 是 随 着 一 种 病毒 
的 侵 染 ,特异 性 地 产生 的 天 辐 。 在 这 些 新 酶 中 ,有 一 种 酶 能 把 脱氧 胞 苷 三 磷酸 切 开 ,这 样 
就 能 把 它 从 多 聚 酶 作用 的 部 位 上 除去 。 另 外 ,还 有 一 类 葡萄 糖 基 化 酶 , 它 能 从 尿 苷 二 
磷酸 葡萄 糖 上 直接 而 特异 地 将 葡萄 糖 转移 到 DNA 的 某 些 HMC 基 团 上 5 。 


化 学 组 成 


第 三 方面 的 证 据 是 在 分 析 酶 促 合成 的 DNA 的 嗓 叭 和 喀 啶 碱 基 组 成 的 过 程 中 得 到 
的 。 我 们 可 以 提出 两 个 问题 :第 一 ,这 种 产物 含有 的 腺 味 叭 与 胸腺 喀 啶 , 鸟 嘻哈 和 胞 喀 啶 
相等 吗 ? 因为 这 是 天 然 DNA 的 典型 特性 。 第 二 ,用 作 引 物 的 天 然 DNA 的 组 成 ,能 影响 
和 决定 这 种 产物 的 组 成 吗 ? de 1 的 结果 回答 了 这 两 个 问题 “中 。 实 验 中 ,分 别 使 用 草 分 枝 
杆菌 CMycobacterium phlei)、 大 肠 杆菌 、 小 和 牛 胸 腺 和 T2 噬菌体 的 DNA 做 引物 ,各 种 情 
况 下 除了 所 用 的 这 些 DNA 引物 不 同 外 ,其 他 方面 都 是 一 样 的 。 

对 于 第 一 个 问题 的 回答 是 很 清楚 ,在 酶 促 合 成 的 DNA 中 , 腺 味 叭 等 于 胸腺 喀 啶 , 鸟 
咕 叭 等 于 胞 路 啶 ,所 以 在 每 种 情况 下 , 哇 叭 与 喀 啶 的 含量 都 是 一 样 的 。 对 第 二 个 问题 的 
回答 是 很 明显 ,一 种 给 出 的 DNA 引物 ,其 A 一 下 对 与 G—C 对 的 特异 性 比值 ,对 合成 的 
产物 有 绝对 的 影响 。 用 同位 素 示 踪 方法 来 测定 时 , 纯 DNA 的 增加 ,不 论 是 在 仅仅 为 1% 
时 ,还 是 达到 1 000% ,结果 都 是 这 样 的 。 

采用 克 分 子 浓度 大 不 相同 的 底 物 ,或 用 任何 其 他 手段 ,都 不 能 破坏 这 些 碱 基 的 比例 。 
表 1 的 最 后 一 行 是 一 种 很 新 奇 的 DNA ,对 它 的 合成 条 件 ,这 里 我 们 就 不 叙述 了 0 中。 只 
说 一 下 ,经 过 很 长 的 延迟 期 以 后 ,产生 了 一 种 脱氧 腺 苷 酸 和 胸 苷 酸 (A 一 T) 的 共聚 物 , 它 
的 大 小 和 物理 学 性 质 都 和 天 然 DN A. 一 样 ,而 且 其 中 的 腺 味 叭 和 胸腺 喀 了 啶 是 以 一 种 分 训 
不 差 的 交替 顺序 排列 的 。 当 用 这 种 类 似 DNA 的 多 聚 体 的 稀有 形式 作为 引物 时 ,新 的 
A 一 下 多 聚 体 的 合成 可 立即 开始 ,而 且 即 使 4 种 三 磷酸 核 苷 都 存在 ,在 产物 中 也 测 不 出 有 
微量 的 鸟 嗓 叭 和 胞 喀 喧 存在。 由 此 看 来 ,只 能 得 出 这 样 的 结论 :在 酶 促 合 成 过 程 中 , 碱 基 
组 成 被 复制 了 ,而 且 腺 味 哈 和 胸腺 旷 啶 , 鸟 味 叭 和 胞 喀 啶 之 间 形 成 氧 键 是 复制 的 指导 
机 制 。 
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Rl 采用 不 同 的 引物 时 , 酶 促 合成 的 DNA 化 学 组 成 


核 苷 酸 顺 序 的 酶 促 复制 


我 想 引 证 的 第 四 方面 的 证 据 是 从 最 近 对 于 DNA 的 碱 基 顺 序 及 其 复制 的 研究 中 得 到 
的 。 我 已 经 谈 到 ,我 们 相信 DNA 是 遗传 密码 ;4 种 核 苷 酸 组 成 一 种 4 个 字母 的 文字 E 
们 的 顺序 拼 成 信息 。 现 在 ,我 们 还 不 了 解 这 种 顺序 ;Sanger 已 经 做 出 了 蛋白质 中 肽 的 顺 
序 ,正在 做 核酸 顺序 方面 的 工作 。 这 个 问题 是 比较 困难 的 ,但 并 不 是 不 可 解决 的 。 

有 关 我 们 最 近 测 定 核 酸 顺 序 的 工作 情 
BL ,将 在 别 的 文章 中 详细 叙述 ,这 里 只 概 
述 一 下 这 些 工 作 。 脱 氧 核糖 核 苷 酸 是 酶 促 
合成 的 ,其 中 的 一 种 脱氧 核 苷 三 磷酸 是 用 
*p 来 标记 的 ;其 他 3 种 底 物 未 经 标记 。 这 
种 放射 性 磷 原 子 附 着 在 脱氧 核糖 5 位 - 碳 原 
子 上 ,成 为 底 物 分 子 和 链 的 延伸 末端 的 核 苷 
酸 分 子 之 间 起 反应 的 桥梁 ( 见 图 8)。 在 合成 
反应 结束 时 (大 约 形成 10 "个 二 酯 键 ) ,分离 
出 DNA, 并 把 它 用 酶 降解 ,就 可 得 到 大 最 的 


3'- 脱 氧 核 苷 酸 。 很 明显 ( 见 图 8) ,原来 吸附 合 

在 脱氧 核 苷 三 磷酸 底 物 5 位 - 碳 原子 上 的 磷 (BID CETTTT TTT 
原子 ,现在 吸附 到 了 在 DNA 链 合成 过 程 中 酸 酶 和 脾脏 的 一 栈 酶 ) 
与 它 起 反应 的 那个 核 苷 酸 的 3 位 - 碳 原子 图 8 Me DNA 题 序 的 方法 
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上 。 由 纸 电 泳 分 离 出 来 的 每 种 3 -ARER P 含量 ,就 是 衡量 在 DNA 合成 过 程 中 ， 
4 种 有 效 核 苷 酸 中 的 每 一 种 与 特异 性 底 物 起 反应 的 相对 频率 的 尺度 。 在 这 个 过 程 中 ,每 
种 情况 下 ,用 不 同 的 标记 底 物 进行 4 次 实验 ,就 能 得 到 16 种 可 能 的 二 核 苷 酸 ( 紧 挨 着 的 ) 
顺序 的 相对 频率 。 

迄今 为 止 ,已 经 用 6 种 来 源 不 同 的 天 然 DNA 样品 作 引 物 ,进行 了 研究 。 结 论 如 下 

(1) 每 种 情况 下 都 有 16 种 可 能 的 二 核 苷 酸 顺 序 。 

(2) 每 种 情况 下 ,这些 顺 序 的 相对 频率 的 图 形 都 是 一 致 的 .可 以 重复 的 ,而 且 不 能 从 
DNA 的 碱 基 组 成 来 预言 。 

(3) 酶 促 复制 过 程 与 A—T 和 G 一 C 的 碱 基 配对 有 关 。 

(4) 最 重要 的 是 ,这 些 频 率 清楚 地 表明 了 酶 促 复制 过 程 产生 具有 相反 方向 的 两 条 链 ， 
这 两 条 链 完 全 符合 Watson 和 Crick 的 模型 。 

从 这 些 研究 和 预先 讨论 过 的 范围 来 看 ,在 酶 促 复 制 过 程 中 ,能 作为 有 效 引 物 的 任何 
一 种 DNA 样品 的 二 核 苷 酸 频率 ,都 应 当 能 得 到 ,这 就 为 译 解 DNA 密码 提供 了 线索 。 不 
幸 的 是 ,这 种 方法 不 能 提供 有 关 三 核 虞 酸 频 率 的 线索 ,但 我 们 确信 , 随 着 分 析 工 作 中 酶 学 
工具 和 分 离 工 作 中 层 析 技 术 的 发 展 ,在 这 方面 可 以 迈 出 第 一 步 。 


DNA 合成 需要 4 种 三 磷酸 盐 和 DNA 


DNA 合成 需要 有 A REG SUPE EF = BERRA DNA, ix de BT TRI Bik 8] ,现在 我 们 可 以 认 
为 这 种 需要 是 形成 氨 键 第 五 方面 的 证 据 。 不 加 DNA 就 没有 形成 氨 键 的 模板 ;4 种 三 磷 
酸 盐 都 不 加 ,就 会 因为 在 模板 中 一 个 碱 基 没 有 通过 氧 键 配对 ,而 使 合成 反应 立即 停止 。 


摘 要 


概述 了 DNA 复制 的 酶 促 途径 以 及 从 大 肠 杆 菌 中 纯化 出 的 DNA 合成 酶 的 性 质 。 关 
于 这 种 酶 作用 的 特异 性 和 普遍 性 指 的 是 它 能 在 一 条 DNA 模板 的 指导 下 ,催化 合成 一 条 
新 的 DNA 链 ;DNA 模板 的 指导 作用 是 由 A 一 T 和 GC 通过 气 键 形成 碱 基 对 的 规律 来 
支配 的 。 这 个 结论 是 从 下 列 实验 观察 中 得 出 的 : 

(1) 酶 促 合成 的 DNA 具有 双 链 特性 , 它 来 源 于 一 条 单 链 分 子 。 

(2) 碱 基 类 似 物 替换 天 然 碱 基 的 情况 。 

《3) 化 学 组 分 的 复制 。 

(4) 核 苷 酸 ( 紧 挨 着 的 ) 顺 序 的 复制 ,以 及 两 条 链 方向 的 相反 平行 。 

(5) DNA 合成 必须 要 4 种 脱氧 核 苷 三 磷酸 (A、T、G、C) 和 DNA 都 存在 。 
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蛋白 质 遗 传 密码 的 一 般 性 质 


弗朗西斯 。 克 里 克 (F. H. C，Crick)@ 菜 斯 利 。 巴 厌 特 (F. R. S. L，Barnett) 
S. 布 里 纳 (S. Brenner) KL * 4&£ € CR. J. Watts- Tobin) 
(英国 剑桥 Cavendish 实验 室 ,1961 年 ) 


现在 有 许多 间接 证 据说 明 , 蛋 白质 多 肽 链 上 的 氨基 酸 顺 序 , 是 由 遗传 物质 核酸 的 某 
个 特殊 部 分 中 碱 基 的 顺序 决定 的 。 因 为 自然 界 中 常见 的 氨基 酸 有 20 种 ,但 常用 的 碱 基 
只 有 4 种 ,因此 推测 ,4 种 碱 基 的 顺序 ,以 某 种 方式 为 氨基 酸 的 顺序 编码 。 从 本 文 报道 的 
遗传 实验 ,再 结合 以 前 别人 的 工作 可 以 看 出 ,遗传 物质 具有 以 下 几 种 普遍 性 : 

(1) 3 个 碱 基 一 组 (不 太 可 能 是 3 个 碱 基 的 倍数 ) 编 码 一 个 氨基 酸 。 

(2) 密码 是 不 重合 的 ( 见 图 1) 。 

(3) 碱 基 的 顺序 是 从 固定 起 点 解读 的 ,这 就 决定 了 ,一 段 很 长 的 碱 基 顺 序 是 如 何以 三 
联 体 的 形式 被 正确 解读 的 。 没 有 特异 性 逗号 来 说 明 如 何 选 择 正 确 的 三 联 体 。 如 果 起 点 
被 一 个 碱 基 替 换 了 ,那么 解读 出 来 的 三 联 体 也 就 被 替换 了 ,这 样 就 产生 了 错误 。 

(4) 密码 是 简 并 的 ,一 般 说 来 , 即 某 个 特定 的 氨基 酸 可 以 由 几 个 碱 基 三 联 体 中 的 一 个 
来 编码 。 


D FHF. H. C. Crick, F. R. S. Leslie Barnett, S. Brenner and R. Watts-Tonin. General nature of the 
genetic code for proteins, Nature, 1961, 192(4809); 1227-1232. 

C 弗朗西斯， 克 里 克 (Francis Harry Compton Crick，1916 一 2004) ,英国 分 子 生物 学 家 、 物 理学 家 、 神 经 学 家 。 
他 因 与 沃 森 在 1953 年 发 现 了 核酸 分 子 的 双 螺 旋 结构 及 其 在 生物 信息 传递 中 的 重大 意义 ,与 沃 森 、 威 尔 金 斯 (Maurice 
Wilkins) 共 同 获得 1962 年 诺 贝尔 生理 学 或 医学 奖 。 
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图 1 重生 密码 和 非 重 从 密码 差异 的 图 示 
垂直 短线 表示 核酸 的 碱 基 。 图 中 的 情况 是 以 三 联 体 密码 来 说 明 的 。 


密码 的 解读 


VL, HH et f BFS AS CES B9 A OR UE S COL 10 ,不 是 来 自我 们 的 工作 ,而 是 从 Witt- 
mann!" , Tsugita 和 Fraenkel-conrat/2 HH W 8 Be J$ A TMV 产生 的 突变 体 的 研究 中 得 到 
的 。 在 一 个 重合 的 三 联 体 密码 中 ,改变 一 个 碱 基 , 一 般 将 使 多 肽 链 上 3 个 相 邻 的 氨基 酸 
发 生 改 变 。 他 们 还 研究 了 病毒 蛋白 质 中 产生 的 改变 ,结果 说 明 用 亚 硝酸 处 理 病毒 的 
RNA, 通 常 处 理 一 次 ,只 有 一 个 氨基 酸 发 生 改 变 , 在 极 少 情况 下 ,有 两 个 氨基 酸 发 生 改 变 
(可 能 是 由 于 亚 硝酸 在 一 段 RNA 上 分 别 两 次 脱 氨基 作用 造成 的 ) ,发 生 改 变 的 这 两 个 氨 
基 酸 ,在 多 肽 链 上 的 位 置 是 不 相 邻 的 。 

Brenner! 以 前 曾 指 出 ,如 果 密 码 是 通用 的 ( 即 整个 自然 界 都 相同 ) ,那么 重合 的 三 联 
体 密 码 是 不 可 能 有 的 。 而 且 , 已 经 详细 研究 过 的 .不 正常 的 人 类 血红 蛋白 ,只 有 一 种 氨基 
酸 发 生 了 改变 中 。 新 近 的 实验 结果 基本 上 排除 了 重生 类 型 的 所 有 简单 密码 。 

如 果 密 码 是 不 重 登 的 ,那么 必然 有 某 种 排列 方式 可 以 表示 出 , 沿 着 连续 的 碱 基 上 顺序 ， 
如 何 选择 正确 的 三 联 体 ( 或 者 四 联 体 , 或 者 任何 一 种 可 能 的 几 联 体 )。 有 一 种 意见 认为 ， 
每 4 个 碱 基 一 组 。 另 一 种 意见 认为 ,就 像 在 Crick Griffith 和 Orgel" 的 不 分 组 密码 子 中 
的 情况 那样 , 某 些 三 联 体 表 达 一 个 意思 ,而 另 一 些 三 联 体 则 没有 意义 。 从 一 个 固定 点 开 
始 ,一 次 按 3 个 (或 4 个 .或 任何 几 个 ) 碱 基 的 顺序 进行 工作 ,这 样 就 可 能 作出 正确 的 选 
择 , 得 知 那 种 排列 方式 是 正确 的 。 这 是 可 能 做 到 的 事情 ,我 们 也 赞成 这 种 做 法 。 


实验 结果 


噬菌体 T4 能 侵 染 大 肠 杆 菌 的 许多 菌株 ,我 们 的 遗传 实验 结果 ,是 在 噬菌体 T4ru 区 
域 的 顺 反 子 B 上 做 出 来 的 。 这 个 著名 的 系统 是 由 Benzer'"” 开拓 的 。ry 区 域 由 相 邻 的 两 
组 基因 组 成 ,这 两 组 基因 也 可 以 叫做 两 个 顺 反 子 , 即 顺 反 子 A 和 顺 反 子 B. EFE FOE DAE DI 
体 在 大 肠 杆菌 B( 这 里 叫 它 DAKKE K12(A)( 这 里 叫 它 KK) 上 都 能 生长 ,如果 一 个 叭 
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菌 体 丧失 了 其 中 任何 一 组 基因 功能 , 它 就 不 能 在 K 上 生长 ,这样 的 一 个 吃 菌 体 , 在 了 马上 上 形 
成 一 个 r 噬 菌 斑 。 已 知 这 两 组 基因 的 许多 点 突变 ,其 行为 就 是 这 样 的。 在 这 个 区 域 中 ,还 
发 现 有 一 些 缺 失 突变 。 还 有 一 些 突变 叫做 渗 漏 突变 ,这 种 类 型 的 突变 体能 表现 出 部 分 功 
能 ,也 就 是 说 它们 能 在 K 上 生长 ,但 在 B 上 形成 的 噬 蓝 斑 不 是 真正 的 野生 型 。 我 们 在 本 
文中 报道 的 是 关于 顺 反 子 B 的 Bl 片段 中 的 突变 体 P13( 现 在 我 们 叫 它 FC0) 的 研究 工 
作 。 突 变 体 P13 最 初 是 用 吓 啶 黄 处 理 产生 的 "。 

以 前 我 们 曾 主 张 记 , 咱 啶 (如 咱 啶 黄 ) 是 通过 插 人 或 缺失 一 个 或 几 个 碱 基 起 到 诱 变 作 
用 的 。 支 持 这 种 看 法 最 有 力 的 证 据 就 是 串 啶 诱发 产生 的 突变 体 很 少 是 渗 漏 突变 体 ! 这 些 
突变 体 在 这 个 基因 功能 上 几乎 完全 丢失 。 自 从 我 们 的 短 讯 发 表 以 来 ,对 我 们 以 前 的 证 据 
又 补充 了 两 方面 的 实验 资料 :Q@ 我 们 检查 了 用 叫 啶 黄 诱发 产生 的 126 个 ri 突变 体 ,其 中 
只 有 6 个 是 渗 漏 突变 体 ( 用 碱 基 类 似 物 诱发 产生 的 突变 体 ,大 约 有 1/2 是 渗 漏 突变 体 )， 
Q) Streisinger 发 现 ,用 碱 基 类 似 物 诱发 产生 的 .只 菌 体 T4 的 洲 菌 酶 突变 体 ,通常 是 渗 
漏 突 变 体 , 而 用 咋 啶 黄 诱发 产生 的 所 有 溶菌 酶 突变 体 , 这 种 功能 都 完全 丢失 了 。 

如 果 用 吓 啶 诱发 的 一 个 突变 体 , 是 通过 插入 一 个 碱 基 形 成 的 ,那么 ,通过 缺失 一 个 碱 
基 将 使 它 回复 成 野生 型 。 我 们 研究 了 FCO 的 回复 突变 体 , 发 现 了 回复 通常 不 是 原来 的 突 
变 发 生 回复 ,而 是 在 遗传 图 上 与 它 邻 近 的 一 个 点 上 发 生 了 第 二 个 突变 。 也 就 是 说 ,是 通 
过 同一 个 基因 的 抑制 基因 发 生 突变 而 产生 回复 的 。 在 一 种 情况 (也 可 能 两 种 情况 ) 下 , 它 
可 能 回复 成 真正 的 野生 型 ,但 诗 少 在 另外 18 种 情况 下 ,所 产生 的 野生 型 ,实际 上 是 具有 
野生 表现 型 的 一 种 双重 突变 体 。 另 外 一 些 研 究 者 后 ,用 ry 突变 体 也 发 现 了 类 似 的 现象 ， 
Jinks) 8X hp 基因 的 一 些 抑制 基因 进行 了 详细 分 析 。 

在 图 2 中 的 a 行 ,表示 出 了 FCo0 的 18 种 抑制 基因 的 遗传 图 。 可 以 看 出 ,这 些 抑制 基 
因 , 虽 不 是 都 非常 靠近 FC0, 但 都 是 在 这 个 基因 的 Bl 片段 上 ,它们 分 布 在 顺 反 子 BRA 
1/10 的 区 域 中 。 它 们 不 全 是 在 不 同 的 位 点 上 ,我 们 发 现 它们 总 共 分 布 在 8 个 位 点 上 ,其 
中 大 部 分 都 坐落 在 这 些 位 点 的 两 个 连锁 从 中 ,或 在 其 附近 。 

抑制 基因 总 是 一 种 非 渗 淹 r 刑 。 即 它 在 B 上 形成 r 叭 菌 病 ,而 在 K 上 则 不 能 生长 。 
这 是 该 基因 完全 缺失 的 表现 型 ,说 明 这 种 功能 丢失 了。 如果 抑制 基因 很 快 就 发 生 回 复 突 
变 , 以 致 无 法 对 它 进 行 研究 ,这 种 情况 除外 。 

我 们 曾经 谈 到 ,每 一 个 抑制 基因 突变 体 在 K 上 都 不 能 生长 。 因 此 ,我 们 可 以 用 研究 
FCO 回复 突变 的 方法 来 研究 每 个 抑制 基因 的 回复 突变 。 发 现在 少数 情况 下 ,这些 突 变 体 
确实 是 回复 成 了 原来 的 野生 型 ,但 通常 都 是 通过 形成 双重 突变 体 来 回复 的 。 2 中 的 b 
一 g 行 ,说 明 诱发 产生 的 突变 体 是 这 些 抑制 基因 的 抑制 基因 突变 体 。 所 有 这 些 新 形成 的 
抑制 基因 突变 体 也 都 是 非 渗 漏 的 r 突变 体 , 进 行 遗 传 作 图 时 ,除了 一 个 位 点 在 B2 片段 
上 ,其 他 都 在 Bl 片段 上 。 

我 们 用 两 个 新 的 抑制 基因 突变 体 再 次 重复 了 这 个 过 程 ,得 到 了 基本 相间 的 结果 , 示 
于 图 2 的 i 行 和 j 行 。 

除了 原来 的 FC0 之 外 的 所 有 突变 体 都 能 自发 产生 。 但 是 ,我 们 利用 咱 啶 黄 诱发 产生 
了 一 批 突变 体 ( 如 FC7 的 抑制 基因 突变 体 )。 我 们 得 到 的 这 些 抑制 基因 突变 体 与 自发 产 
生 的 突变 体 , 抑 制 基因 的 谱系 大 致 相似 ( 见 图 2 中 的 h 行 ), 而 且 所 有 的 这 些 突变 体 都 是 非 渗 
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漏 的 x 型 。 我 们 还 用 少 部 分 突变 体 进 行 了 试验 ,发 现 用 叫 啶 黄 处 理 , 可 以 使 回复 突变 率 增加 。 

我 们 总 共有 80 种 独立 的 rz 突变 体 , 如 FCO 的 所 有 抑制 基因 突变 体 、 抑 制 基 因 的 抑制 
基因 突变 体 , 以 及 抑制 基因 的 两 次 抑制 基因 突变 体 。 这 些 突变 都 在 这 个 基因 的 一 个 局 部 
区 域 中 ,而 且 都 是 非 渗 漏 的 r 突变 体 。 

双重 突变 体 ( 含 有 一 个 突变 及 这 个 突变 的 抑制 基因 突变 ) 在 K 上 能 形成 在 B 上 所 形 
成 的 多 种 类 型 的 噬 菌 斑 。 其 中 有 些 叭 菌 斑 与 野生 型 噬菌体 产生 的 图 菌 斑 并 无 区 别 ; 有 些 
则 能 区 分 开 , 但 比较 困难 ; 另 一 些 噬 菌 斑 则 非常 相似 于 rz 型 ,因此 ,与 野生 型 产生 的 噬 菌 斑 
很 容易 区 分 。 

在 少数 的 几 个 例子 中 ,我们 检察 到 ,通过 互补 试验 完全 可 以 区 分 表现 型 ,因为 这 两 个 
突变 体 各 自 的 表现 型 都 是 r 型 , 当 把 它们 放 在 一 起 则 是 野生 型 或 假 野 生 型 的 ,但 必须 是 在 
遗传 物质 的 相同 部 分 放 在 一 起 才 行 。 如 果 用 不 同 病 毒 的 两 个 这 样 的 突变 体 同时 侵 染 K， 
则 不 可 能 出 现 这 种 情况 。 
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我 们 对 所 有 这 些 事实 的 解释 ,都 是 以 本 文 开 头 提 出 的 理论 为 根据 的 。 虽 然 我 们 尚 无 
直接 证 据说 明 顺 反 子 B 形成 一 条 多 肽 链 ( 可 能 是 通过 一 种 RNA 中 间 物 ) ,但 我 们 假定 是 
这 样 的。 为 了 证 实 这 种 看 法 ,我 们 设想 一 串 核 苷 酸 碱 基 是 从 顺 反 子 B 左 端 上 的 起 点 开 
始 , 每 3 个 一 组 ,依次 解读 的 。 例 如 ,我 们 推断 FCO 突变 体 是 通过 在 野生 型 顺序 中 ,插入 
一 个 多 余 的 碱 基 造 成 的 。 那 么 ,在 FCO 右边 所 有 三 联 体 的 解读 沿 着 一 个 碱 基 发 生 移 格 ， 
因此 产生 错 读 。 这 样 ,所 假设 的 由 顺 反 子 B 产生 的 这 种 蛋白 质 的 氨基 酸 顺 序 , 从 这 个 点 
开始 全 部 改变 。 这 就 说 明了 为 什么 这 个 基因 的 功能 丧失 了 。 为 了 使 这 种 解释 更 简便 ,我 
们 提出 FCO 的 一 个 抑制 基因 突变 (例如 FC1) 是 由 于 缺失 一 个 碱 基 造 成 的 。 因 此 , 当 鸣 菌 
体 中 只 有 一 个 FCl 突变 时 ,那么 从 FCI 向 右 的 所 有 三 联 体 都 将 错误 解读 ,导致 这 种 功能 
的 丧失 。 然 而 , 当 这 两 种 突变 出 现在 同一 段 DNA 中 时 ,如 在 假 野 生 型 的 双重 突变 体 
FC(0 十 1) 中 那样 ,虽然 在 FCO Al FC1 之 间 三 联 体 的 解读 将 发 生 改 变 ,但 余下 的 基因 将 回 
复原 来 的 正确 解读 。 这 样 就 可 以 解释 ,为 什么 这 类 双重 突变 体 大 都 没有 真正 的 野生 型 表 
型 ,而 常常 呈 假 野生 型 。 因 为 根据 我 们 的 理论 可 以 看 出 ,它们 与 野生 型 的 氨基 酸 顺 序 有 
很 小 的 一 部 分 是 不 同 的 。 

为 了 方便 起 见 ,我 们 把 最 初 的 FCO0 突变 体 用 十 表示 (这 种 选择 纯粹 是 为 了 方 使 ) ,我 
们 认为 它 是 由 于 插入 了 一 个 碱 基 形 成 的 突变 体 。FCo0 的 抑制 基因 突变 体 则 用 一 表示 。 
这 些 抑 制 基 因 的 抑制 基因 突变 体 同 样 也 用 十 表示 ,最 后 这 类 突变 体 的 抑制 基因 突变 体 ， 
也 用 一 表示 ( 见 图 2) 。 


双重 突变 体 


现在 我 们 不 禁 要 问 , 从 我 们 的 80 种 突变 体 中 ,把 任何 两 种 突变 放 在 同一 个 基因 中 ， 
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所 形成 的 双重 突变 体 具 有 什么 特性 呢 ? 显然 在 某 些 情况 下 ,我们 已 经 知道 了 答案 ,因为 
在 分 离 这 些 突变 体 的 过 程 中 ,已 经 得 到 了 具有 一 个 十 和 一 个 一 的 一 些 双 重 突变 体 。 但 是 
通过 鉴定 知道 ,用 这 种 方法 没有 得 到 由 一 个 十 与 另 一 个 十 组 成 的 双重 突变 体 , 由 一 个 十 
与 一 个 一 组 成 的 许多 双重 突变 体 ,至今 尚未 进行 鉴定 。 

现在 ,我 们 的 理论 明确 的 预言 :由 十 和 十 (或 一 和 一 ) 组 成 的 所 有 双重 突变 体 都 是 r 3€ 
现 型 ,而 且 在 K 上 不 能 生长 。 表 1 列 出 了 用 这 种 方法 得 到 的 14 个 双重 突变 体 ,进一步 证 
实 了 这 种 预见 。 

乍 一 看 ,具有 十 和 一 类 型 的 所 有 双重 突变 体 都 应 该 是 野生 型 或 假 野 生 型 的 ,但 实际 
情况 还 要 复杂 一 些 , 必 须 考虑 得 更 周密 些 ,原因 就 在 于 下 述 事实 ,如 果 密 码 是 由 三 联 体 组 
成 ,那么 任何 一 条 长 的 碱 基 顺 序 都 能 以 一 种 方式 正确 解读 ,但 是 ,也 可 以 以 两 种 不 同 的 方 
式 错 读 ( 在 错误 点 上 起 读 ) , 错 读 的 方式 取决 于 解读 骨架 是 向 右 转移 一 个 位 置 ,还 是 向 左 
转移 一 个 位 置 。 


Rl 具有 rr 表现 型 的 双重 突变 体 
一 和 一 十 和 十 
FCCGIT21) | FC(0--58) 
FC(234-21) FC(0--38) 
FC(1+23) FC(04-40) 


FC(GO0-T 57) 
FC(404-58) 
FC(40+55) 


FCO +9) E FC(0+55) FO(40+54) 
FC(0+54) FC(40+ 38) 


如 果 我 们 以 一 个 位 置 为 准 , 把 解读 骨架 向 一 个 方向 转移 用 一 标记 ,向 相反 的 方向 转 
移 用 < 标记 ,那么 我 们 可 以 确定 ,按照 惯例 ,我 们 的 十 总 是 在 箭头 记号 的 头 部 ,而 一 总 是 
在 尾部 ,并 示 于 图 3。 


缺失 插入 


IA B C'A B C'A B C'A B C'A B C'A B CIA B CIA BC! 
| t t 
起 点 插入 缺失 
3 图 示 我 们 对 箭头 记号 的 规定 是 不 变 的 
字母 ABC 各 表示 核酸 中 一 个 不 同 的 碱 基 ,为 了 方便 起 见 , 用 ABC 碱 基 重 复 顺序 来 表示 (这 样 编 
码 出 来 的 一 条 多 肽 链 ,各 个 氨基 酸 都 是 相同 的 )。 假 定 密码 是 以 三 联 体形 式 编码 的 。 虚 线 表 示 假 想 
的 解读 骨架 , 它 表示 三 基 硕 序 从 左边 开始 ,每 3 个 一 组 ,进行 解读 。 
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现在 的 问题 是 我 们 的 抑制 基因 突变 为 什么 不 会 扩大 到 这 个 基因 全 部 区 域 中 ? 最 简 
单 的 推测 是 解读 骨架 的 这 种 转移 所 产生 的 某 些 三 联 体 密码 子 是 不 能 解读 的 ,例如 ,可 能 
是 无 意义 密码 子 ,或 链 终 止 密码 子 , 或 者 由 于 蛋白 质 结构 的 复杂 性 ,以 某 些 别 的 方式 不 能 
解读 。 这 意味 着 ,所 说 的 FCO 抑制 基因 必须 在 一 个 一 定 的 区 域内 ,所 以 ,由 FCO 和 它 的 
换 制 基因 之 间 解 读 骨 架 发 生 转 移 所 产生 的 三 联 体 密 码 子 都 是 能 解读 的 。 但 是 ,由 于 任何 
顺序 都 存在 两 种 可 能 的 错误 ,因此 ,我 们 可 以 期 望 , 由 一 个 一 转移 所 产生 的 不 能 解读 的 三 
联 体 密码 子 ,在 一 个 一 转移 所 产生 的 突变 中 ,也 可 能 在 遗传 图 的 不 同位 置 上 出 现 。 

检查 这 些 抑制 基因 的 突变 谱系 (在 每 种 情况 下 分 别 用 第 头 一 或 一 表示 ) 看 出 ,在 我 们 
的 区 域 中 (而 不 是 在 它 的 外 面 ), 当 一 转移 在 任何 地 方 都 是 可 以 解读 时 ,而 一 转移 (从 FCO 
附近 的 位 点 开始 ) ,只 在 一 个 比较 小 的 范围 内 是 可 以 解读 的 ,这 种 情况 示 于 图 4。 在 我 们 
的 区 域 左 部 ,FC0 Al FC] 之 间 , 或 FC9 #1 FC] 之 间 , 如 果 发 生 一 个 一 转移 ,那么 必定 会 有 
一 个 或 一 个 以 上 的 三 联 体 密码 子 是 不 能 解读 的 ,在 FC21 基因 从 右边 的 区 域 也 有 类 似 的 
情况 。 


FCO 


= + = 

FC) (Seis A | FC21 
一 + 

FCL | 一 — | FC40 


一 十 
FC6 | 一 一 | FC38 


一 十 
FCIO | — | FC63 


- 十 
FOU = rl FC 


图 4 这 是 图 2 的 一 种 简化 表示 形式 
每 一 条 线 相当 于 从 一 个 突变 体 (在 其 名 字 底 下 划一 横 线 标 出 ) 得 到 的 抑制 基因 突变 体 。 箭 头 记 
号 表示 到 目前 为 止 已 经 发 现 的 抑制 基因 突变 的 范围 。 最 末端 的 突变 体 ,在 图 上 标 出 了 它们 的 名 字 。 
向 右 的 舌头 记号 用 实 线 表示 ,向 左 的 箭头 记号 用 虚线 表示 。 


因此 ,我 们 预料 ,含有 一 个 十 和 一 的 双重 突变 体 , 如 果 含 有 一 个 一 转移 ,那么 它 将 是 
一 个 野生 型 或 假 野 生 型 ;但 如 果 这 样 的 一 个 双重 突变 体 , 含 有 一 个 “一 ”转移 ,箭头 记号 穿 
过 一 个 或 两 个 禁忌 位 置 ,由 于 这 样 会 产生 一 个 不 能 解读 的 三 联 体 密码 ,因此 , 它 将 是 一 个 
r 表现 型 。 

我 们 用 28 个 例子 检验 了 这 种 预见 ,结果 示 于 表 2。 我 们 预料 ,这 28 个 例子 中 ,将 有 
19 个 是 野生 型 或 假 野 生 型 ,有 9 个 是 rt 表现 型 。 在 所 有 情况 下 ,我 们 的 预料 都 是 正确 的 。 
我 们 认为 这 有 力 地 证 实 了 我 们 的 理论 。 在 获得 这 些 特异 的 实验 结果 之 前 ,首先 创立 理 
论 ,这 是 很 重要 的 。 
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R2 含有 "十 和 一 "类 型 的 双重 突变 体 


D 从 FC58( 或 FC34) 产 生 的 双重 突变 体 在 K 上 形成 清晰 的 噬 菌 斑 。 
W 表现 型 为 野生 型 或 假 野生 型 ; 

W 这 种 野生 型 或 假 野 生 型 双重 突变 体 是 用 来 分 离 抑制 基因 突变 体 的 ; 
rr 表现 型 。 


对 这 个 理论 的 确切 陈述 


我 们 曾经 说 过 ,到 目前 为 止 的 证 据 好 像 都 支持 三 联 体 密码 学 说 ,但 这 样 解释 太 简 单 
T. WRA 5 个 碱 基 一 组 进行 编码 ,确实 也 可 以 获得 同样 的 结果 。 况且 ,我 们 的 记号 十 
和 一 也 不 一 定 只 表示 一 个 碱 基 的 插入 或 缺失 。 
不 难看 出 ,我 们 符号 的 意义 如 下 所 示 更 为 确切 : 
十 表示 十 m, 系 数 n 
一 表示 一 m, 系 数 n 
这 里 n( 正 整数 ) 是 编码 比例 , 即 编码 一 个 氨基 酸 的 碱 基 数目 ,m 是 碱 基 的 任何 一 个 整数 ， 
可 以 是 正 的 ,也 可 以 是 负 的 。 
还 可 以 看 出 ,我 们 选择 的 解读 方向 是 任意 的 ,而 且 在 任何 一 个 方向 上 ,也 就 是 说 正如 
通常 所 画 的 ,不 论 起 点 是 在 基因 的 右边 ,还 是 在 左边 ,遗传 物质 的 解读 都 将 得 到 大 致 相同 
的 结果 。 


三 重 突变 体 和 编码 比例 


上 面 给 出 的 抽象 叙述 ,对 于 了 解密 码 的 普遍 性 来 说 是 很 必要 的 ,但 幸运 的 是 ,我 们 有 
可 靠 证 据说 明 编 码 比 例 实 际 上 是 3 或 3 的 倍数 。 

这 些 证 据 是 在 创建 具有 十 、 十 .十 或 一 ,一 、 一 类 型 的 三 重 突变 体 时 获得 的 。 必 须 注 
意 的 是 不 能 让 箭头 记号 穿 过 一 转移 不 能 解读 的 区 域 ,这 可 以 通过 选择 适当 的 突变 体 来 
避免 。 

到 目前 为 止 ,我 们 已 检查 了 6 个 例子 ,全 列 于 表 3, 在 所 有 情况 下 ,这 些 三 重 突变 体 都 
是 野生 型 或 假 野 生 型 的 。 
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Ro ”具有 野生 型 或 假 野生 型 的 三 重 突变 体 通过 了 解 其 中 一 个 三 重奖 变 体 ,例如 
一， Fori+  — FcGOO+40 二 38), 就 可 以 了 解 这 一 结果 的 
FC(O-+40-+58) i 显著 特性 。 这 3 个 突变 本 身 都 具有 相似 
LO M RE 的 类 型 (十 ) 。 我 们 之 所 以 能 这 样 说 ,不 单 

FC(0 十 40 十 54) - 
Spot se 单 是 从 分 离 它 们 的 方法 来 看 的 ,而 且 还 因 
FCC 2123) 为 当 其 中 的 每 一 个 突变 体 与 突变 体 FC9 


(一 ) 发 生 组 合 时 ,所 形成 的 双重 突变 体 都 
产生 野生 型 或 假 野 生 型 的 表现 型 。 但 是 当 其 中 任何 两 种 突变 结合 在 一 起 时 (不 管 是 同 种 
突变 还 是 两 种 不 同 的 突变 ), 所 形成 的 双重 突变 体 都 具有 表现 型 ,而 且 在 K 上 不 能 生 
长 ,也 就 是 说 这 个 基因 功能 丧失 了 。 即 使 3 个 突变 都 出 现在 同一 个 基因 中 的 三 重 突变 
体 , 也 只 能 部 分 地 回复 功能 ,并 形成 一 个 可 以 在 K 上 生长 的 假 野 生 型 噬菌体 。 

如 果 编 码 比 例 是 3, 或 是 3 的 倍数 ,我 们 预期 的 情况 就 应 该 是 这 样 的 。 

我 们 之 所 以 能 发 现 这 种 编码 比例 ,这 依赖 于 下 述 事 实 : 在 我 们 的 呈 野 生 型 的 混合 突 
变 体 中 ,至 少 其 中 有 一 个 ,在 其 一 条 多 肽 链 上 ,最 低 限 度 插 入 或 缺失 了 一 个 氨基 酸 , 但 对 
这 种 基因 产物 的 功能 并 没有 太 大 影响 。 

这 种 情况 是 很 幸运 的 。 我们 之 所 以 能 使 之 发 生 这 些 变化 ,并 对 这 样 大 的 一 个 区 域 进 
行 研究 ,可 能 是 因为 这 部 分 蛋白 质 对 于 其 功能 的 表达 不 是 必须 的 。Champe 和 Benzer ™ 
在 他 们 研究 ru 区 域 互 补 作用 的 工作 中 ,曾经 提 到 过 这 种 情况 。 用 一 种 特异 的 试验 ( 先 在 
K 上 进行 复合 侵 染 ,然后 涂 在 B 上 ) 就 可 以 分 别 测定 出 顺 反 子 A 和 顺 反 子 B 的 功能 。 有 
一 种 特异 的 缺失 , 称 为 1589( 见 图 5), 横 跨 在 顺 反 子 A 的 右 端 和 顺 反 子 B 的 左 端 。 虽然 
1589 除去 了 A 的 功能 ,但 使 B 的 功能 还 有 相当 程度 的 表达 。 顺 反 子 B 由 1589 所 缺失 掉 
的 区 域 , 就 是 产生 我 们 所 有 FC 突变 体 的 区 域 。 


顺 反 子 B 

MEFA 一 一 = 一 顺 反 子 B~ 的 功能 
Md r 
NV 


1589 
缺失 


图 5 1589 缺失 结果 的 梗概 
上 面 两 条 线 分 别 表示 没有 1589 缺失 、 但 在 顺 反 子 A 中 有 一 个 突变 或 一 个 缺失 ,并 不 妨碍 顺 反 子 
B 的 功能 表达 。 第 三 条 线 表示 , 虽 有 1589 缺失 , 顺 反 子 也 的 功能 还 能 表达 。 其 他 情况 在 文章 中 进行 
讨论 ,其 中 某 些 情况 下 MARFA 中 的 一 种 改变 ,妨碍 了 顺 反 子 B 的 功能 表达 ( 当 1589 缺失 也 存在 的 
情况 下 )。 按 照 引证 文献 的 习惯 ,这 些 情况 分 别 以 回回 等 表示 。 对 于 回回 两 种 情况 ,在 本 文中 没有 讨 
论 。W 表 示 有 功能 ;X 表 示 没 有 功能 。 
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把 两 个 基因 连接 在 一 起 


我 们 利用 1589 缺失 进一步 证 实 了 碱 基 顺 序 是 从 一 个 固定 起 点 ,一 组 一 组 地 解读 的 。 
通常 , 顺 反 子 A 中 的 一 种 改变 (可 能 是 咱 啶 诱发 的 一 种 缺失 突变 体 , 或 别 的 突变 体 ) 不 妨 
碍 顺 反 子 B 的 功能 表达 。 反 之 , 顺 反 子 BB 中 的 改变 也 都 不 抑制 顺 反 子 A 的 功能 。 这 暗示 
在 这 两 个 顺 反 子 之 间 有 一 个 区 域 ,这 个 区 域 把 这 两 个 顺 反 子 隔 离开 ,使 它们 的 功能 可 单 
独 表 达 。 

我 们 认为 1589 缺失 导致 这 个 隔离 区 的 丢失 ,因此 这 两 个 局 部 受 损 的 顺 反 子 就 被 连 
接 在 一 起 了 。 实 验 表 明 , 情 况 确 实 是 这 样 的 ,因为 顺 反 子 A 左 端的 一 个 改变 ,如 果 和 
1589 缺失 同时 发 生 , 那 么 就 可 以 抑制 顺 反 子 B 的 功能 表达 。 这 些 结果 示 于 图 5。 突 变 体 
P43 或 X142( 这 两 个 突变 体 经 咱 啶 处 理 , 都 能 强烈 地 发 生 回复 ) 虽 然 都 在 顺 反 子 A 中 ,但 
当 两 个 顺 反 子 连接 在 一 起 的 情况 下 ,这 两 个 突变 体 必 有 一 个 将 抑制 B 的 功能 。X142 S1 
的 情况 也 是 这 样 的 ( 见 图 5O) ,X142 S1 是 X142 的 一 个 抑制 基因 突变 体 。 它 们 (X142 和 
X142 S1) 的 双重 突变 体 , 具 有 十 和 一 的 类 型 ,这 个 双重 突变 体 本 身 是 假 野 生 型 的 , 当 与 
1589 缺失 同时 发 生 时 , 顺 反 子 B 的 功能 仍 能 表达 ( 见 图 5@) 。 我 们 曾 用 这 种 方法 检验 了 
Benzer”! Br Jil tli f$ 10 个 缺失 突变 ,这 些 缺 失 全 都 发 生 在 1589 缺失 的 左边 。 发 现 其 中 有 3 
个 (386、168、221) 能 抑制 顺 反 子 B 的 功能 表达 ( 见 图 5000 ,而 其 他 的 7 个 则 不 妨碍 顺 反 子 
B 的 功能 表达 ( 见 图 5®@@)。 我 们 猜想 ,这 7 个 缺失 突变 中 的 每 一 个 都 已 经 丢失 了 一 些 碱 
基 , 这 些 碱 基 的 数目 正好 是 3 的 倍数 。 缺 失 的 长 度 不 是 随机 的 ,缺失 的 碱 基数 目 常常 是 
编码 比例 的 一 个 整数 倍 , 这 是 有 理论 根据 的 。 

如 果 最 终 搞 清 楚 1589 缺失 产生 的 蛋白 质 , 一 部 分 是 顺 反 子 A 的 蛋白 质 , 另 一 部 分 是 
顺 反 子 B 的 和 蛋白质, 这 两 部 分 蛋白 质 以 某 种 多 肽 链 连 在 一 起 ,而 且 在 某 种 程度 上 具有 完 
整 的 顺 反 子 B 和 蛋白质 的 功能 ,这 将 是 不 足 为 奇 的 。 


编码 比例 是 3 还 是 6? 


还 要 说 明 编 码 比 例 是 3, 而 不 是 3 的 倍数 。 以 前 对 编码 比例 相当 粗略 的 估计 "5220( 显 
然 是 不 可 靠 的 ) 表 明 ,编码 比例 接近 6。 根据 我 们 的 理论 来 看 ,这 暗示 了 在 FCO 中 的 变化 
不 是 一 个 碱 基 , 而 是 两 个 碱 基 (或 更 确切 地 说 , 碱 基 的 数目 是 偶数 ) 。 

我 们 还 有 另外 一 些 证 据说 明 , 上 述 估计 是 不 可 靠 的 。 第 一 ,在 我 们 用 咱 啶 黄 诱发 产 
生 的 126 个 突变 体 中 ( 见 前 文 ) ,有 4 个 独立 的 突变 体 是 在 FC9 位 点 上 ,或 在 FCO 位 点 附 
近 。 通 过 选择 一 种 适当 的 配对 方式 ,我 们 了 解 到 ,其 中 有 两 个 是 十 的 ,两 个 是 一 的 。 第 
ZRA HHA R Pe Ae BS EE AR CX146 和 X225), 是 在 FC30 位 点 上 ,或 在 FC30 
位 点 附近 。 我 们 了 解 到 这 两 个 突变 体 都 是 一 样 的 。 

这 样 看 来 ,除非 咱 啶 和 肘 都 是 引起 偶数 个 碱 基 的 缺失 或 插 人 才 行 ,这 些 证 据 支 持 编 
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QQ 蛋白 质 遗 传 密码 的 一 般 性 质 OA 


码 比 例 是 3。 但 是 ,由 于 对 这 些 诱 变 剂 的 作用 ,还 没有 详细 和 弄 清 ,因此 ,我 们 尚 不 能 肯定 编 


码 比 例 不 是 6, 尽 管 编码 是 3 的 可 能 性 更 大 。 on Cue WIS 

我 们 有 一 些 初 步 的 结果 说 明 , 另 一 些 由 叫 啶 诱发 WT2 wr / 
产生 的 突变 体 , 常 常 由 于 紧 挨 着 的 抑制 基因 突变 而 发 E 
生 回 复 , 但 还 太 粗糙 ,因此 不 能 在 这 儿 报道 。 在 顺 反 子 WIS 


B 另 一 端 Boa 片段 上 ,有 一 个 突变 体 , 叫 做 Ps3, 把 HE ee poeta 

P83 的 一 些 抑制 基因 突变 体 的 放大 图 示 于 图 6, 它 们 出 D racer 
现 的 范围 比 FCO 的 抑制 基因 突变 体 出 现 的 范围 要 短 ， 如 Bgs 片段 申 。 至 于 这 个 图 与 其 膨 
AAG B 顺 反 子 距离 的 5%。 正 如 所 预料 的 一 样 ,双重 图 别 的 图 形 关系 如 何 , 到 目前 为 止 沿 


突变 体 WT(2 十 5) 是 r 表现 型 。 不 清楚 。 


密码 是 简 并 的 吗 ? 


如 果 密 码 是 三 联 体 密码 ,那么 共有 64 种 (4X4X4) 可 能 的 三 联 体 。 如 若 这 64 种 三 
联 体 中 ,只 有 20 种 表示 20 AER, JERAI 44 种 都 是 无 意义 的 ,从 我 们 的 结果 来 看 ,这 似 
乎 是 不 太 可 能 的 。 如 果 确 实 是 这 样 的 话 , 那 么 出 现 FCO 系统 突变 体 的 那个 区 域 ( 约 为 顺 
反 子 B 的 1/4), 应 当 比 我 们 观察 到 的 要 小 得 多 ,因为 那样 在 很 近 的 距离 上 ,偶尔 一 次 移 码 
突变 ,就 会 形成 一 次 无 意义 的 解读 。 这 种 争论 取决 于 我 们 前 面 所 假定 的 .由 顺 反 子 B 产 
生 的 那 种 蛋白 质 的 大 小 。 这 种 蛋白 质 的 大 小 我 们 尚 不 清楚 ,但 从 顺 反 子 B 的 长 度 可 以 看 
出 ,这 种 蛋白 质 可 能 大 约 含 有 200 个 氨基 酸 。 这 样 看 来 ,密码 可 能 是 简 并 的 , 即 一 般 说 
来 ,由 一 个 以 上 的 三 联 体 编 码 一 个 氨基 酸 。 如 果 确 实 是 这 样 的 ,那么 关于 编码 问题 的 一 
个 最 主要 的 疑难 问题 也 就 可 以 解释 了 。 这 个 疑难 问题 就 是 在 不 同 的 微生物 中 ,DNA 的 
碱 基 组 成 ,可 能 差异 很 大 ,但 它们 蛋白 质 的 氨基 酸 组 成 ,差异 并 不 十 分 明显 59 。 但 是 我 们 
还 不 能 确切 地 说 出 ,有 多 少 三 联 体 是 编码 氨基 酸 的 ,有 多 少 三 联 体 还 有 别 的 功能 。 


将 来 的 发 展 


我 们 的 理论 引导 出 一 种 明确 的 预见 ,预料 人 们 将 能 测定 具有 “十 和 一 ”类 型 的 双重 突 
变 体 产 生 的 假 野 生 型 的 氨基 酸 顺 序 。 从 传统 的 理论 来 看 ,由 于 一 个 基因 只 在 两 个 地 方 发 
生变 化 ,因此 应 当 只 有 两 个 氨基 酸 发 生 改 变 。 相 反 , 我 们 的 理论 则 预言 :和 两 个 突变 之 间 
的 基因 区 域 相对 应 的 多 上 肽 链 上 的 一 串 氨 基 酸 ,都 将 发 生 改 变 。 叭 菌 体 的 溶菌 酶 就 是 在 这 
个 区 域 中 , 它 是 可 以 用 来 检验 这 种 假说 的 一 种 很 好 的 和 蛋白质, 目前 Dreyer! ™ 正在 对 它 进 
行 化 学 研究 ,Streisinger 正在 对 它 进行 遗传 学 研究 。 

最 近 在 莫斯科 举行 的 生化 会 议 上 ,我 听 了 Nirenberg 的 报告 ,不 禁 大 吃 一 惊 , Niren 
berg 和 Matthaei ™! 把 多 聚 尿 苷 酸 (这 是 一 种 碱 基 全 为 尿 喀 啶 的 RNA) 加 到 一 种 能 合成 蛋 
白质 的 无 细胞 系统 中 ,已 经 合成 了 多 聚 莱 丙 氨 酸 (这 是 一 种 所 有 残 基 全 为 茶 丙 氮 酸 的 多 
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Wo. XH T — Et DR E OS SE a HE US SANG es HS, e ATT AY CAE ET RE Ji — Rb PR E 
BE AY) = EK 

通过 各 种 化 学 或 酶 学 方法 合成 具有 限定 或 部 分 限定 顺序 的 多 聚 核 糖 核 苷 酸 , 这 是 可 
能 的 。 如 果 是 这 样 的 话 ,产生 特异 的 多 肽 链 也 是 可 能 的 ,那么 编码 问题 将 由 于 实验 的 推 
动 而 得 到 广泛 的 说 明 。 实 际 上 ,现在 已 有 很 多 实验 室 , 包 括 我 们 的 实验 室 在 内 ,已 经 在 做 
这 方面 的 工作 了 。 假 定 如 我 们 的 结果 所 揭示 的 那样 ,编码 比例 确实 是 3, 而 且 如 果 整 个 自 
然 界 密码 都 是 相同 的 话 ,那么 遗传 密码 问题 将 在 一 年 之 内 得 到 解决 。 
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大 肠 杆菌 无 细胞 系统 蛋白 质 合成 对 天 然 
或 合成 多 聚 核糖 核 苷 酸 的 依赖 作用 


DB eR + JLAC48 28 (M.. W. Nirenberg)? 海 因 里 斯 。 马 太 (J.H.，Matthaei) 
(美国 国立 健康 研究 所 ,1961 年 ) 


从 大 肠 杆 菌 得 到 了 一 个 稳定 的 无 细胞 系统 , 它 使 "C- 屿 氨 酸 快速 地 挫 入 进 蛋 白质 中 
去 ,这 样 来 合成 蛋白 质 是 需要 能 量 的 。L- 氨 基 酸 混合 物 能 促进 合成 ,而 RNA BN 
(RNAase) . 嘎 叭 每 素 和 毛 霉 素 则 显著 地 抑制 合成 "' 。 本 文 令 述 了 这 个 系统 的 一 个 新 特 
性 , 即 : 即 使 有 SRNA 和 核糖 体 存在 ,氨基酸 的 挫 人 还 需要 模板 RNA。 而 且 还 说 明 , 加 入 模 
板 RNA 促进 氨基 酸 挫 人 ,其 很 多 特性 与 从 头 开始 蛋白 质 合成 的 特性 是 相似 的 。 在 这 个 系 
统 中 ,天 然 的 RNA 和 合成 的 多 聚 核 背 酸 一 样 有 活性 。 这 种 合成 的 多 聚 核 苷 酸 可 能 为 由 一 
种 氨基 酸 组 成 的 “和 蛋白 质 ” 编 码 。 在 这 些 资料 中 ,有 一 部 分 已 在 以 前 的 报道 中 发 表 过 ””。 


材料 和 方法 


酶 提取 液 是 按 以 前 介绍 的 方法 制备 的 "! ,并 在 某 些 方面 有 所 改进 。 对 数 期 早期 收集 


D EMA M. W, Nirenberg. J. H. Matthaei, The dependence of cell-free protein synthesis in E. coli upon 
naturally occurring or synthetic polyribonucleotides. Proc. Nat, Acad. Sci, USA. 1961, 47(10); 1588-1602. 

Q GMA + ERAR Marshall Warren Nirenberg，1927 一 2010) ,美国 分 子 生 物 学 家 。 他 因 破 译 遗 传 密码 及 其 
在 蛋白 质 合成 中 的 功能 ,与 R. W. Holley, H. G. Khorana 共同 获得 1968 年 诺 贝尔 生理 学 或 医学 奖 。 
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的 大 肠 杆 菌 W3 100 菌 体 , 经 过 洗涤 ,再 按 以 前 报道 的 做 法 ,在 OC ,用 铝 粉 ( 湿 细 胞 重量 
的 两 倍 ) 研 磨 5 分 钟 将 细胞 破碎 ,加 入 和 铝 粉 等 重 基 的 缓冲 液 进行 抽 提 ,缓冲 液 4 标 准 绥 
冲 液 ) 成 分 如 下 : 

Tris pH7.8 0.01 mol/L; Mg(Ac), 0.01 mol/L; 

KCl 0. 06 mol/L; FIZ AF 0.006 mol/L. 
然后 经 20000Xg 离心 20 分 钟 ,去掉 铝 粉 和 未 破碎 的 菌 体 。 轻 轻取 出 上 清 液 ,加 和 DNA 
Bg (DNAase) C3 微克 / 训 升 ,华盛顿 生化 制品 公司 出 品 ), 使 悬 液 的 黏度 迅速 降低 ,再 经 
20000 X g 离心 20 分 钟 。 吸 出 上 清 液 , 用 30 000 X g 离心 30 分 钟 ,除去 抽 提 液 中 的 细胞 
碎片 。 吸 出 液体 层 (S-30) ,在 105 000 X g 离心 2 小 时 ,使 核糖 体 沉 降 。 再 吸出 上 清 液 
CS-100) ,而 靠近 沉淀 的 部 分 溶液 要 小 心地 倒 出 , 弃 去 。 将 核糖 体重 县 于 标准 缓冲 液 中 ， 
经 过 洗涤 ,再 于 105 0005 g 离心 2 小 时 。 奔 去 上 清 液 , 将 此 核糖 体 悬 浮 在 标准 绥 冲 液 中 
(W-Rib) 。 将 S-30,S-100 和 W-Rib 等 各 部 分 分 别 在 60 倍 体积 的 标准 缓冲 液 中 (5C ) X 
析 过 和 夜 。 分 成 小 份 贮存 于 一 15C 。 

有 时, 新鲜 的 S-30 在 35 亿 保温 40 分 钟 。 每 毫升 反应 混合 物 所 含 成 分 的 微克 分 子 数 

如 下 : 


Tris pH7.8 80; 20 种 氨基 酸 每 种 为 ”0.075; 
MgCAc); 8; ATP( 钾 盐 ) 2.5; 

KCl 50; PEP (4 $h) 2.5; 

殊 基 乙醇 9; PEP 激酶 15 微克 /毫升 。 


反应 混合 物 经 过 保温 后 ,在 5C、60 倍 体积 的 标准 缓冲 液 中 透析 10 小 时 ,透析 期 间 换 一 
次 缓冲 液 。 将 保温 过 的 S-30 部 分 分 成 小 份 贮 存在 一 15C 待 用 ( 称 之 为 保温 过 的 S-30) 。 
用 酚 提 取 法 制备 RNA 时 ,所 用 的 酚 必 须 是 刚 蒸馏 出 来 的 。rRNA 是 用 按 上 述 方法 
新 鲜 制 得 的 、 洗 过 的 核糖 体 来 制备 的 。 制 备 rRNA 时 ,进行 酚 处 理 前 ,在 核糖 体 的 悬 液 中 
加 入 0.2%SDS 溶液 (SDS 用 Crestfield 等 人 的 方法 中 重 结 唱 过 )。 巷 液 在 室温 下 振荡 5 
分 钟 。 通 过 SDS 处 理 , 可 能 得 到 较 多 的 RNA; 但 省 去 这 一 步 也 能 得 到 很 好 的 RNA 制 
品 。 用 SDS 处 理 后 ,将 悬浮 于 标准 缓冲 液 中 的 核糖 体 , 加 人 等 体积 的 水 饱和 酚 , 悬 液 在 室 
温 下 用 力 振 划 8 一 10 分 钟 。1450Xg 离 心 15 分 钟 后 ,吸出 水 相 。 按 同样 方法 ,将 水 相 再 
用 酚 提 取 两 次 ,每 次 用 1/2 体积 的 水 饱和 酚 。 最 后 水 相 冷 却 到 5 ,加 入 NaCl, 最 终 浓度 
达 0.1% 。 在 一 20C 边 搅拌 边 加 入 两 倍 体积 的 乙醇 ,使 RNA DLUE. AW 20 000 X g BS 
Ò 15 分 钟 , 倒 掉 上 清 液 ,RNA 沉淀 溶 于 最 低 浓度 的 标准 缓冲 液 ( 不 加 琉 基 乙 醇 ), 并 在 一 
个 玻璃 Potter-Elvehjem 勾 浆 器 中 缓 缓 搅 匀 (通常 所 用 的 缓冲 液体 积 约 为 原来 核糖 体 悬 
液体 积 的 1/3)。 和 乳白 色 的 RNA 溶液 在 5C 用 100 倍 体积 的 标准 缓冲 液 ( 不 加 琉 基 乙醇 ) 
透析 18 小 时 。 中 间 换 透析 液 一 次 。 透 析 后 ,RNA 溶液 在 20 000Xg 离心 15 分 钟 , 弃 去 
沉淀 。 此 RNA 溶液 中 ,蛋白 质 含量 不 到 1A ,可 将 它 分 成 小 份 , 贮 存在 一 15 人 备用。 
sRNA 是 用 上 述 的 酚 提 取 法 ,从 105 000 g 上 清 液 中 制备 的 。sRNA 也 贮存 于 
—15°C, K RNA 样品 与 0.3mol/L 的 KOH 在 35 人 一 起 保温 18 小 时 ,然后 中 和 ,并 在 标 
准 缓冲 液 中 透析 (不 加 玖 基 乙 醇 ) 来 制备 碱 降解 的 RNA。 将 RNA 与 结晶 RNAase(2 tk 
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克 / 毫 升 , 华 盛 顿 生化 制品 公司 出 品 ) 在 35'C 保温 60 分 钟 ,来 制备 酶 降解 的 RNA 样品 。 

RNAase 是 用 上 述 的 4 次 酚 提 取 来 破坏 的 。 最 后 一 次 酚 提 取 后 ,样品 在 不 加 统 基 乙醇 的 

标准 缓冲 液 中 透析 。RNA 样品 与 经 两 次 重 结晶 的 胰 蛋 白 酶 (20 微克 /毫升 ,华盛顿 生化 

制品 公司 出 品 ) 一 起 在 35'C fil 60 分 钟 。 溶 液 用 酚 处 理 4 次 ,并 按 同 样 方法 进行 透析 。 
所 用 的 同位 素 标记 氨基 酸 . 它 们 的 来 源 和 各 自 的 比 活 性 如 下 : 


同位 素 标记 氨基 酸 比 活性 ( 训 居 里 /毫克 分 子 ) 来 源 
U-*C- 甘 氨 酸 5.8 
U-“*C-L- 异 亮 氨 酸 6.2 
U-" C-L- Bi AM 5.95 
U-" C-L-ZE AR 6. 25 
U-* C-L- 44 Ne 10.5 
L- 组 氮 酸 -2( 环 )-“*C 3. 96 芝加哥 核 公司 
U-“C-L-# ARM 10.3 
U-'! C-L-25 AM 3.9 
L-5 AM OP H- C) 6.5 
U-" C-L- AR 5.8 
U-" C-L-4ft 4X 8e 8.3 
"CL-XU14 80 1.04 
“CLEAR 1.18 Volks 
^ C-L-pg AR 0. 75 
D-L- 色 氨 酸 -3*C 2.5 新 英格兰 核 公司 
5 S-L-Br Ax Re 2.4 Abbott 实验 室 
U-" C-L-££ AMR 0.2 芝加哥 核 公司 


本 实验 中 所 用 的 其 他 材料 及 方法 ,可 参阅 [1], 全 部 实验 都 有 一 个 重复 。 


结 *X 


核糖 体 RNA(rRNA) 的 促进 作用 


前 篇 文章 中 中 已 证 明 , 在 这 个 系统 中 加 入 DNAase 20 分 钟 后 ,氨基 酸 的 掺 入 显著 降 
低 。 从 本 研究 的 目的 出 发 ,把 预先 和 DNAase 及 反应 混合 物 的 其 他 各 种 成 分 经 过 保温 处 
理 的 30 000Xg 上 清 液 部 分 (保温 过 的 S-30 部 分 ) 用 于 很 多 实验 中 。 

1 表示 ,用 保温 过 的 S-30 部 分 作 实 验 时 ,加 入 纯化 过 的 大 肠 杆菌 SRNA 对 *C-L- 
纺 氨 酸 挫 人 蛋白 质 的 促进 作用 。 加 入 大 约 1 毫克 sRNA 可 起 到 最 大 的 促进 作用 ,在 有 些 
实验 中 ,浓度 增加 5 倍 , 对 该 系统 的 促进 作用 并 不 再 增加 。 除 非 另 有 特 指 外 ,在 所 有 的 反 
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RO (II bac 


应 混合 物 中 都 要 加 入 sSRNA。 

图 2 证 明了 即使 在 反应 混合 物 中 sRNA 处 于 最 大 的 促进 浓度 时 ,加 入 大 上 肠 杆 菌 
rRNA 制品 也 能 显著 地 促进 " C- 纺 氨 酸 掺 人 人 蛋白质。 当 使 用 低 浓度 的 rRNA 时 ,rRNA 
浓度 和 +#C- 纺 氨 酸 失信 蛋白 质 之 间 是 一 种 直线 关系 。 将 SRNA 浓度 提高 3 倍 以 上 ,也 不 
能 代替 加 入 rRNA 的 效果 。 
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图 1 大 肠 杆菌 SRNA 对 氨基 酸 扒 入 图 2 在 有 sRNA 存在 时 ,大 肠 杆 菌 rRNA 
蛋白 质 的 促进 作用 对 氨基 酸 摊 入 蛋白 质 的 促进 作用 
表 1 详细 记载 了 反应 混合 物 的 组 成 。 反应 混合 物 的 详细 组 成 见 表 1]。 样 品 
样品 在 35'C AK iR 20 分 钟 , 反 应 混合 物 含 在 35C 保 温 20 分 钟 , 反 应 混合 物 含有 
有 4.4 毫 克 保 温 过 的 S-30 有 蛋白质。 4.4 毫克 保温 过 的 S-30 蛋白 质 和 1.0 总 


克 大 肠 杆 菌 SRNA。 


图 3 详细 说 明了 rRNA 在 促进 "C- 屿 氨 酸 摊 入 蛋白 质 中 的 作用 。 在 无 rRNA 存在 的 
情况 下 ,用 保温 过 的 S-30 ABST YE SE RAT, C-A AR A A E E A S EEA S-30( 在 贮存 
于 一 15 必 前 ,未 经 保温 处 理 ) 时 低 得 多 ,而 且 30 分 钟 后 几乎 全 部 停止 。 在 rRNA 浓度 低 
Ht BARA RH SRAM RAIA SHAW rRNA 数量 成 正比 ,这 说 明 rRNA 的 作用 
是 化 学 作用 ,而 不 是 催化 作用 。 实 验 中 ,即使 当 SRNA 处 于 最 大 促进 浓度 时 ,加 入 
rRNA ,也 可 以 使 摊 人 蛋白 质 的 氨基 酸 总 量 增加 3 倍 以 上 。 在 反应 过 程 的 任何 时 间 加 人 
rRNA ,经 过 进一步 保温 后 ;都 可 以 使 摊 人 蛋白 质 的 “C- 绩 氨 酸 增加 。 


rRNA 促进 氨基 酸 掺 入 的 特性 


表 1 列 出 了 加 入 rRNA 促进 “C-L- 纺 氨 酸 挫 入 蛋白 质 的 一 些 特性 。 在 每 毫升 反应 混 
合 物 中 加 入 0. 15 pmol KWARK 0. 20 pmol 味 叭 霉 素 , 氨 基 酸 的 摊 人 就 受到 强烈 抑制 。 
而 且 , 挫 入 作用 还 需要 ATP 和 一 个 产生 ATP 的 系统 ,每 毫升 中 加 入 10 微克 RN Aase, 4 
入 作用 就 受到 强烈 的 抑制 。 加 入 等 量 的 DNAase, 并 不 影响 由 于 加 rRNA fie ut 8594358 A fe 
Hi. dB rRNA 制品 放 在 沸水 浴 中 10 分 钟 , 不 会 破坏 它 的 *C- 纺 氨 酸 挫 入 活性 ,相反 ,常常 
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a 
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计数 /分 /毫克 蛋白 质 


S-30 蛋白 质 4.4 毫 克 。 


Tt s 0.60 毫 克 RNA 


orem ssl 


Qmm 0.3086 RNA 


A 


Cee Omen “一 0.12 毫 克 RNA 


~ 


时 间 (分 ) 


“一 -一 o 不 加 RNA 


图 3 “C-L- RRA HA RX rRNA 的 依赖 
反应 混合 物 的 组 成 和 保温 条 件 见 表 1。 反 应 混合 物 含 有 大 肠 杆菌 SRNA 0. 98 毫克 和 保温 过 的 


见 到 还 能 稍微 增加 它 的 活性 。 但 是 把 这 些 RNA 制品 放 在 沸水 浴 中 更 长 一 些 时 间 ,会 产 
生 白 色 沉 淀 。 在 冰 浴 中 将 悬 液 冷 却 ,沉淀 会 立刻 溶解 。 

dé 1 的 资料 还 说 明 :在 有 rRNA 存在 的 条 件 下 ,加 入 20 种 L- 氨 基 酸 的 混合 物 , 可 以 
进一步 促进 氨基 酸 挫 人 蛋白 质 , 这 表明 发 生 的 是 无 细胞 的 蛋白 质 合成 作用 。 


实验 编号 


表 1 "CL 8 M0 ^3 RHE 
附加 成 分 


脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 


—rRNA 

十 rRNA 

十 TRNA ,加 0. 15 pmol W 
十 rRNA, 加 0. 20 pmol HA EK 
十 rRNA ,在 0 时 脱 蛋 白 


— rRNA 

T rRNA ; 
+rRNA, 一 ATP.PEP.PEP 激酶 
+rRNA, +10 微克 RNAase 

十 rRNA ,十 10 微克 DNAase 

十 煮沸 过 的 rRNA 

十 rRNA, 在 0 时 脱 蛋 白 
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( 续 表 ) 
实验 编号 附加 成 分 脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 
= —rRNA 34 
f 一 rRNA, 一 20 种 L- 氨 基 酸 21 
十 TRNA 99 
十 rRNA, 一 20 种 L- 氨 基 酸 52 
@ 反应 混合 物 含 有 下 列 成 分 (kmol/ mL) : 
Tris pH7.8 100; ATP 1.0 
MgC Ac); 10, ”PEP 钾 盐 5.0 
KCl 50; PEP 激酶 (晶体 ) 20 微克 。 
殊 基 乙醇 6; 


20 种 L- AE Re (BHR BR Sb) ER 0.05; 

GTP,CTP 和 UTP 4 3j 0.03; 

"C-L-4& AR 0.015( 约 为 70000 脉冲 数 ); 

表 中 的 十 rRNA 表示 加 3. 1 BHABHA rRNA 和 1.0 毫克 大 肠 杆 菌 SRNA:“ 一 ”号 表示 不 加 ; 

在 实验 1.2 .3 中 分 别 加 入 保温 过 的 S-30 蛋白 质 3.2、3.2 和 1.4 SEXE; 

在 实验 3 中 加 入 4. 4 毫克 洗 过 的 核糖 体 蛋 白质; 

总 量 为 1.0 毫升 。 

样品 于 35°C (Rid 20 分 钟 , 用 1076 TCA 脱 蛋 白 和 洗 沉 淀 ,用 Siekevitz"" 的 方法 计数 。 

对 反应 中 依赖 于 rRNA 的 产物 ,分 别 用 羧 肽 醇和 1- 氟 代 -2.4- 二 硝 基 茱 进行 了 羧基 -和 
氨基 -未 端 分 析 。 (这些 分 析 由 Frank Tietze 博士 承担 。) 发 现 有 4%% 的 放射 性 从 羧基 末端 释 
放出 来 ,有 1% 放射 性 结合 在 毛 基 末端 上 ,其 余 的 *C 标记 在 中 间 。 当 用 S-30 部 分 (未 经 
DNAase 处 理 ) 进 行 反应 时 ,得 到 了 同样 的 结果 。 保 温 后 ,把 从 反应 混合 物 中 分 离 到 的 蛋白 
质 沉淀 用 HCl 彻底 水 解 , 通 过 纸 层 析 证 明 BA SIZE AU PAC Ric SERA MAM. 

本 文 的 很 多 实验 中 ,用 加 入 DNAase 减低 黏度 来 制备 酶 部 分 。 当 使 用 非 DN Aase 制 
备 的 酶 提取 液 时 ,rRNA th fie f BE C- A9 CR 048 A EA. 

在 有 洗涤 过 的 核糖 体 存 在 的 情况 下 ,rRNA 能 更 有 效 地 促进 氨基 酸 摊 人 蛋白 质 。 表 
2 的 资料 表明 :依赖 rRNA 的 氨基 酸 摊 人 作用 必须 要 有 核糖 体 和 105 000 X g 上 清 液 。 只 
把 105 000Xg 上 清 液 加 在 rRNA 制品 中 ,氨基 酸 挫 人 蛋白 质 的 作用 不 能 发 生 , 这 表明 
rRNA 制品 中 不 含有 完整 的 核糖 体 。 加 热 煮沸 虽然 可 以 破坏 核糖 体 的 活性 , 却 不 能 破坏 
rRNA 制品 的 活性 ,这 也 证 实 了 上 述 结论 。 


表 2 在 只 有 核糖 体 或 只 有 105 000Xg 上 清 液 时 ,rRNA WHERE" C-L-48 S BS AX DB RO 


附加 成 分 脉冲 数 /分 
全 部 51 
全 部 十 2. 1 毫克 rRNA 202 
全 部 一 核糖 体 17 
全 部 一 核糖 体 十 2. 1 毫克 rRNA 20 
全 部 一 上 清 液 36 
全 部 一 上 清 液 十 2. 1 毫克 rRNA 45 
全 部 在 0 时 脱 蛋白 25 


@ 反应 混合 物 成 分 和 保温 条 件 见 表 1; 
核糖 体 (W-Rib) 为 0. 86 毫克 蛋白 质 ; 
105000Xg 上 清 液 (S-100) 部 分 为 3. 3 毫克 蛋白 质 。 
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表 3 列 出 了 rRNA 对 7 种 不 同 氨 基 酸 的 挫 入 作用 的 影响 ,加 入 rRNA 能 增加 每 种 被 
测 氨 基 酸 的 挫 入 作用 。 


RI rRNA 促进 氨基 酸 摊 入 的 特异 性 ” 


:+C- 氨 基 酸 附加 成 分 脉冲 数 / 分 /毫克 蛋白 质 
CLAR 全 部 25 
^ C-L-£ SCR 全 部 十 rRNA 137 
“C-L- 苏 氨 酸 全 部 31 
“CLAM 全 部 十 rRNA 121 
“CLEAR 全 部 121 
“CLEAR 全 部 十 rRNA 177 
" C-L- 精 氨 酸 全 部 49 
M C-L- ARR 全 部 十 rRNA 224 
4C-L- 葵 两 氨 酸 全 部 77 
4C-L- 葵 两 氨 酸 全 部 十 TRNA 147 
M C-L- 4 Re 全 部 36 
“4C-L- 赖 氨 酸 全 部 十 rRNA 175 
4C-L- 亮 氨 酸 全 部 134 
“CL (UR 全 部 十 rRNA 272 
M C-L- 全 部 在 0 时 脱 蛋 白 6 


CD 反应 混合 物 的 组 成 和 保温 条 件 见 表 1。20 种 志气 基 酸 的 混合 物 ,包括 除了 加 入 反应 混合 物 中 
的 %C- 氨 基 酸 外 的 所 有 (另外 19 种 氨基酸 。 反 应 混合 物 含有 4.4 毫克 保温 过 的 S-30 蛋白 质 。 样 品 在 
35°C ,保温 60 分 钟 ,加 入 的 TRNA 为 2. 1 毫克 。 

当 用 其 他 聚 阴 离子 ,如 poly CAO , PERMER F DNA ,或 高 分 子 量 的 葡萄 糖 羧 酸 多 聚 体 
时 ,就 见 不 到 像 rRNA 出 现 的 那 种 效应 ( 表 4)。 用 胰 蛋 白 酶 预 处 理 rRNA, 并 不 影响 它 的 
生物 活性 。 但 用 RNAase 或 碱 处 理 rRNA ,就 会 使 其 促进 活性 完全 丧失 。 由 此 看 来 ,活性 
因素 可 能 是 RNA。 


表 4 rRNA 的 对 照 实 验 ? 


实验 编号 附加 成 分 脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 

全 部 54 

全 部 十 2.4 毫克 rRNA 144 

i 全 部 十 2.0 毫克 PolyCA) 10 
全 部 十 2.0 毫克 能 精子 DNA 41 

全 部 十 2.0 毫克 聚 葡萄 糖 羧 酸 49 

_ 全 部 十 2.4 毫克 TRNA,0 时 脱 蛋 白 7 

全 部 39 

全 部 十 2.0 毫克 rRNA? 150 

2 全 部 十 2. 1 毫克 rRNA MA SME eR at)? 166 
全 部 十 2.0 毫克 rRNA( 预 先 与 RNAase 一 起 保温 过 )29 47 

全 部 在 0 时 脱 蛋 白 8 
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( 续 表 ) 
实验 编号 附加 成 分 脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 
全 部 20 
j 全 部 十 1.2 SH rRNA 82 
全 部 十 1. 2 毫克 碱 降解 rRNA? 21 
全 部 在 0 时 脱 蛋白 7 


O 反应 混合 物 的 组 分 和 保温 条 件 见 表 1。 在 实验 1.2 和 3 中 ,分 别 加 入 保温 过 的 “S-30” 蛋 白质 
4.4.3.2 和 4.4 毫克 。 分 别 加 入 大 上 肠 杆菌 sRNA 2.4,0.98 和 10 毫克 。 

© rRNA 是 按 材料 和 方法 中 规定 的 方法 ,在 酶 降解 后 ,用 酚 抽 提 脱 蛋白 制备 得 到 的 。 

Q rRNA 的 毫克 数 指 的 是 降解 前 RNA 的 浓度 。 

用 Spinco E 型 超速 离心 机 测定 了 rRNA 制品 的 沉降 特性 ( 见 图 4A), 具 有 S-30,S-50 或 
S-70 核糖 体 性 质 的 颗粒 ,在 这 些 制品 中 未 曾 发 现 。 第 一 个 峰 的 SE 23.28 PS 16.28 — 
个 小 峰 是 4。 用 胰 蛋 白 酶 预 处 理 , 对 Si 的 峰值 没有 显著 的 影响 ( 见 图 4C) ,车 用 RN Aase 处 
理 则 会 完全 破坏 这 些 峰 ( 见 图 ABO ,这 也 附带 证 实 了 主要 成 分 是 高 分 子 若 的 RNA 这 一 
看 法 。 


图 4 大 肠 杆菌 rRNA 制品 的 沉降 特性 
A. 未 经 处 理 的 ; B. 用 RNAase MAT HSC. 用 胰 蛋 白 酶 降解 了 的 。 样 品 的 制备 和 降解 见 材料 
和 方法 。 水 解 前 ,A 中 RNA 浓度 为 9.8 E X/ EJEP;B 中 为 11.5 毫克 /毫升 ;C 中 为 10.5 毫克 /毫升 。 
照片 是 在 一 个 装 有 暗 线 光 学 照相 设备 的 Spinco 正 型 超速 离心 机 中 拍摄 的 。 


最 初 ,rRNA 的 分 步 提 取 是 用 芒 糖 线性 梯度 的 密度 梯度 离心 来 做 的 。 其 中 一 个 试验 
的 结果 示 于 图 5. RNA 指导 的 氨基 酸 挫 入 活性 不 取决 于 在 260 纳米 的 吸光 率 。 相 反 , 活 
性 似乎 是 集中 在 No. 5( 分 步 收集 的 编号 ) 部 分 , 它 在 离 管 底 约 1/3 处 。 这 些 结果 进一步 
说 明了 活性 与 SRNA 部 分 无 关 , 因 为 sRNA 主要 集中 在 接近 管 顶 的 No. 11 部 分 。 另 外 ， 
在 SRNA 存在 的 条 件 下 ,分 析 了 所 有 的 氨基 酸 挫 人 情况 ,发 现 即 使 加 入 更 多 的 SRNA, th 
不 能 促进 “C-L- 幼 氨 酸 挫 人 和 蛋白质 。 
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E 在 260 纳 米 的 吸光 率 


Ink 


在 260 毫 微米 的 吸光 率 
计数 /分 


管 号 
图 5 rRNA 的 蔗糖 密度 梯度 离心 

从 管 底 到 管 顶 蔗 糖 线性 梯度 的 浓度 从 20% 到 5%), RRR RE 4.4 毫升 ) 含 有 :Tris 
pH7. 8, 0. 01 mol; MgCAc);0. 01 mol; KCI 0. 06 mol, Æ$ fi 38 4i 0.4 € JF rRNA C4. 6 € 0. 
Spinco L 型 离心 机 ,Spinco SW-39 水 平 转子 ,在 3"C ,38000Xg，, 离 心 4.5 小 时 , 刺 穿 离心 管 底 , 以 每 管 
0.30 毫升 分 步 收集 [2 。 

每 部 分 取 祥 0.025 毫升 ,用 水 稀释 到 0.3 毫升 ,测定 260 纳米 的 吸光 率 , 取 0.25 毫升 来 分 析 氨 基 
酸 的 播 入 。 反 应 混合 物 所 含 的 成 分 见 表 1。 加 入 0.7 毫克 大 肠 杆 菌 SRNA 和 2.2 毫克 保 温 过 的 S-30 
蛋白 质 。 对 有 照 加 0.25 毫升 12.5% 的 蔗糖 来 代替 其 他 各 部 分 ,了 脉冲 计数 为 79 次 /分 。 从 每 个 值 中 减 
去 这 个 数 。 总 体积 为 0.7 毫升 。 样 品 在 35'C ,保温 20 分 钟 。 


从 不 同 菌 种 得 到 的 RNA 的 效应 


表 5 表示 不 同 来 源 的 RNA 对 * CMAMBA BE ARM RHEE AN. FA Crestfield 等 
人 中 的 方法 制备 的 酵母 rRNA 在 促进 捧 人 作用 上 ,要 比 等 量 的 大 肠 杆 菌 rRNA 有 效 得 
多 。 用 这 个 方法 制 得 的 酵母 rRNA 分 子 量 约 为 29 000 道 尔 顿 , 它 几 乎 没有 氨基 酸 受 体 活 
性 四。 通过 酚 提 取 制 备 的 烟草 花 叶 病毒 (TMV)RNA, 分 子 量 约 为 1700 000 道 尔 顿 ,能 很 有 
效 地 促进 氨基 酸 掺 入 作用 。 用 未 经 DNAase 处 理 过 大 肠 杆菌 的 酶 提取 液 作 实验 时 ,也 观察 
到 加 入 TMV RNA 对 氨基 酸 摊 人 有 显著 的 促进 作用 。 这 个 工作 的 详细 情况 将 在 以 后 发 表 。 


RS 从 不 同 菌 种 制备 的 RNA RBM BA Hh REA? 


附加 成 分 脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 
不 加 42 
十 0. 5 毫克 大 肠 杆 菌 rRNA 75 
+0. 5 毫克 酵母 rRNA 430 
十 0.5 毫克 TMV RNA 872 
十 0. 5 毫克 Ehrlich 腹水 肿瘤 微粒 体 RNA 65 


O 反应 混合 物 组 分 和 保温 条件 见 表 1。 反 应 样品 含有 1. 9 毫克 保温 过 的 S-30 蛋白 质 。 
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QD Ak ZALEGA 


4 LS de RAPRA BAER DA 8 DE HE A 


图 6 的 资料 表明 :每 毫升 反应 混合 物 中 加 入 10 微克 的 多 聚 尿 苷 酸 Poly(U) 能 显著 地 
促进 “C-L- 葵 丙 氨 酸 的 摊 入 。 葵 丙 氨 酸 的 摊 人 几乎 完全 依赖 于 加 进 Poly CUD ,. DIA Poly 
(U) 后 ,经 过 很 短 的 延迟 期 ,在 大 约 30 分 钟 以 内 , 斤 人 作用 以 直线 速度 上 升 。 


计数 /分 /毫克 蛋白 质 


e 为 不 加 Poly (U) 
A 为 加 入 10 微 克 Poly (U) 


0 15 30 45 60 75 90 
时 间 〈 分 ) 


图 6 Poly(U)X} U-" C-L-2& P3 88 B $$ A HEE fe Fl 
反应 混合 物 组 成 和 保温 条 件 见 表 1。 每 毫升 反应 混合 物 加 0. 024 pmol 的 U- C-L-3 ARM 
为 500000 次 脉冲 计数 /分 ) 和 2. 3 毫克 保温 过 的 S30 蛋白 质 。 


Be 6 的 资料 还 表明 :测定 过 的 其 他 多 聚 核 苷 酸 都 不 能 代替 Poly(U)。 随 机 混合 的 腺 
TF RAR HY RS RE Poly A-U ,比例 为 2/1 和 4/1) 在 这 个 系统 中 是 无 活性 的 ,这 就 更 
肯定 了 Poly(U) 有 绝对 的 特异 性 。 一 种 PolyCU) Al Poly(A) 的 溶液 (形成 三 链 螺 旋 ) 完 全 
没有 活性 ,这 说 明 要 有 活性 必须 是 单 链 的 。 表 6 的 实验 还 说 明了 UMP、UDP 或 UTP 不 
RETE HEET ARIA. 


表 6 多 聚 核 音 酸 促进 茶 丙 氮 酸 摊 入 的 特异 性 ? 


实验 编号 附加 成 分 脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 
不 另 加 其 他 成 分 m 
+10 微克 Poly(U) 39 800 
+10 微克 Poly(A) 50 
1 +10 微克 Poly(C) 38 
+10 微克 Poly(D 57 
+10 微克 Poly(A-U) (2/1 比例 ) 53 
+10 微克 Poly(U) + 20 微克 Poly(A) 60 
在 0 时 脱 蛋 白 17 
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GER) 
实验 编号 附加 成 分 脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 
不 另 加 其 他 成 分 75 
十 10 微克 UMP 81 
2 十 10 微克 UDP 77 
+10 微克 UTP 72 
在 0 时 脱 蛋 白 6 


O 反应 混合 物 组 分 见 表 1。 反 应 混合 物 含有 2. 3 毫克 保温 过 的 S-30 蛋白 质 。 每 份 反应 混合 物 加 
0.02 微克 分 子 U-* C-L-2E AR 125 000 脉冲 数 /分 ) 。 样 品 在 35 ,保温 60 分 钟 。 

K 7 的 资料 表明 了 核糖 体 、100 000xg 上 清 液 .ATP 以 及 一 个 产生 ATP 的 系统 ,都 
是 依赖 Poly CU) f AE PS AR f 48 A, Ero a Hg. DRITTER XC. AE ACRI RNAase fE H ti] 48 
入 ;但 加 入 DNAase Ait iil de AL. As n Hof 19 种 L- 氮 基 酸 的 混合 物 tA x dU d] DEED 
AMMA UHH Poly(U) 只 促进 LAA Se 86938 A... ATAOE 8 的 资料 所 证 
实 。Poly(U) 对 其 他 17 种 放射 性 氨基 酸 的 挨 人 几乎 无 促进 作用 。 我 们 对 每 种 标记 的 氨 
基 酸 分 别 进行 了 测定 ,这些 资 料 证 实 了 表 8 的 结果 ,并 将 在 以 后 的 文章 中 发 表 。 


表 7 依赖 于 Poly(U) 的 莱 丙 氮 酸 摊 入 的 特性 ? 


附加 成 分 脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 
—Poly(U) Bi 70 
不 另外 加 其 他 成 分 29 500 
一 100 000X8 上 清 液 106 
一 核糖 体 52 
一 ATP、PEP 和 PEP 激酶 83 
+0. 02 uM WERE K 7100 
+0. 31 uM AU X 12 550 
十 6 微克 RNAase 120 
+6 微克 DNAase 27 600 
一 氨基 酸 混 合 液 31 700 
在 0 时 脱 蛋 白 30 


D 反应 混合 物 的 组 分 见 表 1。 除 了 特别 指出 的 一 个 实验 外 ,其 他 的 样品 中 都 加 10 微克 的 Poly 
(CU)。 只 测定 核糖 体 和 100 000Xg 上 清 液 的 两 个 处 理 ,分别 加 入 0. 7 毫克 W-rib 蛋白 质 和 1. 3 毫克 
S-100 蛋白 质 ,其 他 的 每 份 反应 混合 物 加 入 2.3 毫克 保温 过 的 S30 蛋白 质 。 每 个 反应 混合 物 加 入 
0. 02 uM U-*C-L- 茶 再 氮 酸 ( 比 活性 二 10. 3 mCi/mmol, £j 125 000 脉冲 数 / 分 )。 样 品 在 35C ,保温 60 
分 钟 。 


HS Poly(U) 促 进 氮 基 酸 摊 入 的 特异 性 ? 


实验 编号 “C- 氨 基 酸 的 存在 情况 附加 条 件 脉冲 数 /分 /毫克 蛋白 质 
在 0 时 脱 蛋白 25 
1 AAR 不 另 加 其 他 成 分 68 
+10 微克 Poly(U) 38 300 
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实验 编号 +C- 氨 基 酸 的 存在 情况 附加 条 件 脉冲 数 / 分 /毫克 蛋白质 
在 0 时 脱 蛋 白 17 
2 re 不 另外 加 其 他 成 分 $6 
d 十 10 微克 Poly(U) 33 
RAR HEAR HAM EKAM 在 0 时 脱 蛋 白 73 
3 EAR AAR MAR KAR E 不 另外 加 其 他 成 分 276 
AR NRA SAR +10 微克 Poly(U) 899 
在 0 时 脱 蛋白 6 
4 SSMA 不 另外 加 其 他 成 分 95 
+10 微克 Poly(U) 113 


O 反应 混合 物 的 组 分 见 表 1。 不 加 未 标记 的 氨 酸 混合 物 。 每 种 标记 的 氨基 酸 用 量 为 0. 015 uM. 
标记 氨基 酸 的 比 活 性 见 材 料 和 方法 部 分 。 每 份 反应 混合 物 加 2. 3 毫克 预先 保温 过 的 S-30 部 分 。 所 有 
样品 在 35°C ,保温 30 分 钟 。 

我 们 对 反应 产物 做 了 部 分 鉴定 ,结果 见 表 9。 反 应 产物 与 真正 的 多 聚 L-E AR 
物理 特性 很 相似 ,与 很 多 其 他 的 多 肽 和 蛋白质 不 同 , 在 100°C HH 6 mol/L HCI 处 理 时 , 反 
应 产物 和 多 聚 体 都 不 被 水 解 ,而 在 120 一 130 ,用 12 mol/L HCl 处 理 48 小 时 , 则 完全 
水 解 。 


RI 反应 产物 和 多 聚 L- 葵 丙 氨 酸 的 特性 比较 


处 理 反应 产物 多 聚 LED RR 
6 mol HCI 100°C 8 小 时 部 分 水 解 部 分 水 解 
12 mol HCl 120—130'C 48 小 时 完全 水 解 完全 水 解 
用 33% HBr vk B B h ) EXC 溶解 溶解 
用 下 列 溶剂 提取 


KE ER AGN, 
N- 二 甲 基 甲 酰胺 、 乙 醇 , 石 
油 醚 、 浓 磷酸 、 冰 醋酸 ,二 不 溶 ? KRL 
FA IR kn a AS AG 
ENS OE. ZAE .甲酸 


O 不 洲 , 表 示 产 物 在 100 毫升 溶剂 中 (24C) ,溶解 小 于 0.002 克 。 提 取 是 在 5 毫升 溶剂 中 加 真正 
的 多 聚 LETS A 0. 5 毫克 和 反应 混合 物 的 %C- 产 物 (1 800 次 脉冲 /分 )。 最 液 在 24YC ,用 力 振荡 30 分 
钟 ,离心 。 将 沉淀 涂 布 在 滤 膜 上 并 测定 放射 性 。 

ER L- 苯 丙 氨 酸 在 很 多 洲 剂 中 是 不 溶 的 5 ,但 能 溶 于 33% 的 HBr OE DK ARRE H) 
反应 产物 和 真正 的 多 聚 L- 莱 丙 氨 酸 表现 出 一 样 的 溶解 性 。 根 据 反 应 产物 的 特殊 溶解 性 
对 它 进行 了 纯化 。 具 体 做 法 是 :保温 后 ,将 反应 混合 物 脱 蛋 白 , 沉 淀 下 来 的 蛋白 质 按 通 党 
的 Siekevitz FEWR. WAAMA ER L- 苯 两 氨 酸 载体 的 干燥 蛋白 质 沉淀 ,再 用 
33% HBr( 在 冰 醋 酸 中 ) 米 提取 , 弃 去 大 量 的 不 溶性 物质 。 向 溶液 中 加 水 ,使 多 育 匠 再 氨 
酸 沉 淀 出 来 ,并 用 水 洗涤 数 次 。 用 这 个 程序 能 回收 因 加 入 Poly(U) 而 挫 入 进 蛋 白质 中 去 
的 %C-L- 节 丙 氨 酸 总 量 的 70%. FA 12 mol HCI 把 纯化 过 的 反应 产物 全 部 水 解 ,然后 进行 
纸 电泳 ,证 明 反 应 产物 含有 “C- 葵 两 氨 酸 。 除 此 而 外 无 其 他 放射 性 的 点 。 
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本 研究 证 明 , 无 细胞 系统 氨基 酸 的 掺 人 需要 模板 RNA。 在 这 个 系统 中 ,加 人 sRNA 
不 能 代替 模板 RNA。 另 外 ,密度 梯度 离心 实验 表明 了 在 rRNA 制品 中 ,有 活性 的 部 分 要 
kk sRNA 沉降 得 快 得 多 。 必 须 注 意 rRNA 与 sRNA 在 性 质 上 是 不 同 的 ,因为 在 sRNA 
中 含有 假 尿 喀 啶 、. 甲 基 化 鸟 味 叭 等 碱 基 , 而 rRNA PARA). 

在 我 们 分 离 的 rRNA 中 ,大 部 分 RNA 可 能 没有 模板 活性 ,在 促进 氨基 酸 挫 人 作用 
ETMV RNA 的 活性 是 等 量 的 大 肠 杆菌 rRNA 的 20 倍 。 此 外 ,对 rRNA 的 初步 分 级 分 
离 表 明 ,总 的 RNA 中 只 有 一 部 分 是 有 活性 的 。 

必须 强调 ,rRNA 不 能 代替 核糖 体 。 这 说 明 ,核糖 体 全 然 不 是 由 加 入 的 RNA 装配 起 
来 的 。 虽 然 已 经 知道 总 的 RNA 中 有 一 部 分 是 作为 蛋白 质 合成 的 模板 ,并 称 之 为 信使 
RNA- ,至 于 rRNA 的 功能 仍然 是 个 恋 。 也 许 有 一 部 分 RNA, 对 于 从 核糖 体 小 亚 基 
来 合成 有 活性 的 核糖 体 是 不 可 缺少 的 所 -2 。 

rRNA 可 能 是 一 个 亚 基 的 集合 体 , 经 过 适当 的 处 理 后 可 以 解 离 5 9 。 大 肠 杆菌 核糖 
体 经 酚 提取 ,可 以 得 到 两 种 类 型 的 RNA 分 子 ,Sw 分 别 为 23 和 16( 见 图 4), 分 子 量 分 别 
相当 于 1000000 415600007? 。 经 过 者 沸 , 这 些 RNA 降解 成 为 沉降 系数 为 13. 1.8. 8 和 
4.4 的 产物 ,相应 的 分 子 量 分 别 为 288000,144 000 和 29 000。 虽 然 从 这 些 降 解 产 物 的 沉 
降 分 布 来 看 ,各 类 分 子 是 高 度 均一 的 ,但 这 些 观察 并 不 排除 各 亚 基 通 过 共 价 键 互相 连接 
的 可 能 性 外。 初步 证 据 表 明了 在 我 们 的 系统 中 , 亚 基 可 能 是 有 活性 的 ,因为 把 大 肠 杆菌 
rRNA 煮沸 10 分 钟 ,再 经 105 000 X g 离心 60 分 钟 ,得 到 的 上 清 液 是 有 活性 的 。 用 Spin- 
co 王 型 超速 离心 机 分 析 煮 沸 过 的 rRNA, 看 到 有 一 个 分 散 的 峰 ，, 沉 降 系 数 为 4 一 8, 这 个 峰 
与 在 蔗糖 密度 梯度 离心 实验 中 (用 未 者 过 的 RNA 制品 ) 常 看 到 的 那个 比 sRNA 稍 重 的 、 
有 活性 的 小 峰 ,是 同 种 物质 ( 见 图 5) 。 

在 我 们 的 系统 中 ,rRNA 浓度 低 时 , 挫 入 到 蛋白 质 中 去 的 氨基酸 与 加 入 的 rRNA 量 
成 正比 ,这 说 明 rRNA 是 起 化 学 作用 而 不 是 催化 作用 。 相 反 ,sRNA 是 以 催化 形式 起 
作用 0 。 

结果 表明 Poly(U) 含 有 合成 某 种 蛋白 质 的 遗传 信息 ,这 种 和 蛋白质 具 有 多 聚 LOA A 
酸 的 许多 特性 。 这 种 合成 与 加 入 天 然 模板 RNA 所 得 到 的 无 细胞 蛋白 质 合 成 是 非常 相似 
的 , 即 既 需要 核糖 体 ,也 需要 100 000 X g 的 上 清 液 , 并 受 嗓 叭 霉 素 和 氧 霉 素 的 抑制 。 由 此 
看 来 , 茉 丙 氨 酸 的 密码 可 能 是 一 个 或 多 个 尿 苷 酸 基 团 。 至 于 编码 是 单个 的 .还 是 三 联 的 
或 其 他 类 型 ,至 今 尚未 确定 。 多 聚 尿 苷 酸 看 来 是 起 合成 模板 或 信使 RNA 的 作用 。 这 种 
稳定 的 无 细胞 大 肠 杆菌 系统 能 很 好 地 合成 与 加 入 的 RNA 带 有 的 有 意义 信息 相对 应 的 
任何 一 种 蛋白 质 。 
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摘 要 


从 大 肠 杆菌 得 到 一 个 稳定 的 、 无 细胞 系统 。 在 这 个 系统 中 , 挫 入 到 和 蛋 白质 中 去 的 氨 
基 酸 的 数量 取决 于 所 加 入 的 热 稳 定 的 模板 RNA. sRNA 不 能 代替 模板 RNA。 另 外 ,和 毛 
基 酸 挫 人 既 需 要 核糖 体 ,也 需要 有 105 0007 g 上 消 液 。 摊 人 的 氨基 酸 数量 和 加 人 RNA 
的 量 之 间 的 关系 ,说 明了 模板 RNA 是 起 化 学 作用 而 不 是 起 催化 作用 。 依 赖 于 模板 RNA 
的 氨基 酸 挫 人 还 需要 ATP 和 一 个 产生 ATP 的 系统 , 它 受 L- 氨 基 酸 完全 混合 物 的 促进 ， 
SERS HS AE MERA RNAase 的 显著 抑制 。 加 入 一 种 合成 的 多 聚 核 苷 酸 一 一 多 聚 尿 苷 
酸 ,能 特异 性 地 使 L- 苯 丙 氨 酸 摊 人 进 蛋白 质 , 形 成 多 聚 L- 共 再 氨 酸 。 多 聚 尿 苷 酸 可 能 起 
到 合成 模板 ,或 者 叫 mRNA 的 功能 。 本 文 还 简单 讨论 了 这 些 发 现 的 含义 。 


Mt 注 


从 最 近 的 实验 看 出 ,所 需要 的 多 化 尿 苷 酸 和 挫 人 的 L- 茉 再 氨 酸 分 子 数 之 比 ,接近 
1 : 1。 关 于 为 苯 丙 氨 酸 编码 所 需要 的 尿 苷 酸 残 基数 目 以 及 模板 所 起 的 化 学 数量 作用 ,至 
今 尚 未 得 到 直接 证 据 。 正 如 Poly(U) 为 L-3E Pj 4X Re (638 A 54583 — FE, Poly CO 特异 地支 
Ac at L-AREA SRE mE TCA 沉淀 的 产物 中 去 。 有 关 这 些 发 现 的 全 部 资料 将 在 以 后 
发 表 。 
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蛋白 质 合成 的 遗传 调节 机 制 


PER + AAE. Jacob)? ## + HBC. Monod) 
(EH 巴 斯 德 研究 所 ,1961 年 ) 


在 细菌 中 , 酶 的 合成 受到 一 种 双重 的 遗传 控制 。 一 种 所 谓 的 结构 基因 决定 着 蛋白 质 
的 分 子 组 成 ;另外 一 些 有 特殊 功能 的 遗传 决定 子 被 称 为 调节 基因 和 操纵 基因 ,它们 通过 
细胞 质 成 分 的 中 间 产 物 或 阻 遏 物 ,来 控制 蛋白 质 的 合成 速度 。 某 些 特定 的 代谢 物 可 使 阻 
遏 物 失 活 (诱导 ) 或 激活 (抑制 )。 这 种 调节 系统 是 通过 一 种 短命 的 中 间 产 物 ( 或 称 为 信 
使 ) 的 基因 直接 在 合成 水 平 上 起 作用 的 ,这 种 信使 的 出 现 与 蛋白 质 合 成 场所 一 一 核糖 体 
的 出 现 是 偶 联 的 。 


s š 


据 现代 最 普遍 接受 的 含义 ,基因 这 个 词 指 的 是 一 段 DNA 分 子 , 它 自我 复制 出 来 的 特 
异性 结构 能 通过 尚 不 清楚 的 机 制 ,翻译 成 一 条 特定 结构 的 多 肽 链 。 


© ERIÄ F. Jacob, J. Monod. Genetic regulatory mechanisms in the synthesis of proteins. J. Mol. Biol. 
1961, 3; 318-356. 

C PBR + HE Ai (Francois Jacob, 1920-- 2 ,法 国生 物 学 家 。 因 与 雅克 “。 莫 诺 一 起 发 现 了 细胞 中 通过 对 
转录 的 反馈 抑制 控制 酶 的 合成 数 基 ,并 提出 了 操纵 子 假 说 ,与 雅克 “， SL André Lwoff 共同 获得 1965 年 诺 贝 尔 生 理 
学 或 医学 奖 。 
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CD 蛋白 质 合成 的 遗传 调节 机 制 SA 


结构 基因 决定 着 蛋白 质 结构 的 多 重 性 、 特 异性 和 复 传 稳定 性 ,顾名思义 这 种 结构 是 
不 受 环境 条 件 或 作用 物 控制 的 。 然 而 ,很 早 就 知道 ,在 一 个 细胞 中 ,各 种 蛋白 质 的 合成 ， 
在 特定 的 外 界 因 素 影响 下 ,可 受到 刺激 或 抑制 ,最 常见 的 是 :合成 不 同 的 蛋白 质 , 依 外 界 
条 件 不 同 ,其 合成 速率 会 有 很 大 的 变化 。 而 且 , 从 对 这 类 影响 的 研究 中 ,清楚 地 了 解 到 它 
们 的 作用 对 于 细胞 的 生存 来 说 是 很 重要 的 。 

过 去 曾经 提出 过 ,也 证 明了 这 些 影响 一 方面 可 能 是 基因 的 互补 作用 造成 的 , 另 一 方 
面 也 可 能 是 由 于 决定 着 蛋白 质 最 终结 构 的 一 些 化 学 因子 引起 的 。 这 个 观点 至 少 有 一 部 
分 是 与 结构 基因 的 观点 相 了 矛盾 的 ,而 且 至 今 尚 无 实验 证 据 。 本 文中 ,我 们 将 简要 地 讨论 
这 些 相 反 的 证 据 。 至 少 和 暂时 还 要 严格 的 遵循 结构 基因 假说 。 我 们 假设 :一 个 基因 中 ,所 
含 的 DNA 信息 对 决定 一 种 蛋白 质 的 结构 既是 必须 的 .也 是 足够 的 。 除 了 结构 基因 外 ,其 
他 作用 物 在 促进 或 抑制 蛋白 质 合成 方面 的 选择 性 影响 必定 是 控制 结构 信息 从 基因 到 和 蛋 
白质 的 传递 速率 。 由 于 蛋白 质 是 在 细胞 质 中 合成 的 ,而 不 是 在 遗传 水 平 上 直接 合成 , 因 
此 这 种 结构 信息 的 传递 必然 与 基因 合成 的 一 种 中 间 产 物 有 关 。 这 种 假说 中 的 中 间 产 物 
我 们 称 之 为 结构 信使 。 那 么 ,信息 传递 的 速率 , 即 蛋 白质 合成 的 速率 ,可 能 依赖 于 基因 合 
成 信使 的 活性 ,或 依赖 于 信使 在 合成 蛋白 质 中 的 活性 。 这 个 简 图 有 助 于 说 明 与 本 文 有 关 
的 两 个 问题 。 假 定 一 种 作用 物 能 正 向 或 反 疝 特异 地 改变 蛋白 质 合 成 的 速率 ,我 们 不 禁 
要 问 : 

COD 这 种 作用 物 是 通过 控制 信使 的 活性 ,在 细胞 质 水 平 上 起 作用 ,还 是 通过 控制 信使 
的 合成 ,在 遗传 水 平 上 起 作用 呢 ? 

(2) 这 种 影响 的 特异 性 是 取决 于 从 结构 基因 传递 到 蛋白 质 的 信息 的 性 质 呢 ? 还 是 取 
决 于 某 种 特定 的 控制 因素 呢 ? 〈 这 种 因素 并 不 说 明 蛋 白质 .基因 或 信使 的 结构 。) 

从 难 易 程度 来 看 第 一 个 问题 还 是 较 容 易 的 。 第 二 个 问题 则 不 好 直接 说 明 。 这 个 问 
题 概括 起 来 说 就 是 :基因 组 只 带 有 结构 基因 呢 ? 还 是 还 带 有 其 他 决定 子 呢 ? 这 些 决 定子 
根据 所 给 的 条 件 来 控制 蛋白 质 合成 的 速率 ,但 不 决定 任何 一 种 蛋白 质 的 结构 。 这 两 种 看 
法 是 否 能 统一 起 来 还 得 不 到 证 明 ,我 们 考虑 实验 例子 时 ,希望 使 这 两 种 看 法 含义 明确 化 ， 
希望 证 明 它 们 确实 是 统一 的 。 

蛋白 质 合成 受 特异 性 作用 物 控制 的 最 好 系统 是 酶 适应 的 例子 。 适 应 在 这 里 的 含义 
包括 酶 的 诱导 ( 即 酶 的 形成 受 底 物 的 选择 性 的 刺激 ) 和 酶 的 抑制 ( 即 由 一 种 代谢 物 引 起 酶 
形成 的 特异 性 抑制 )。 只 有 少数 几 个 诱导 和 抑制 系统 在 生化 和 遗传 学 上 已 被 证 明 可 用 于 
讨论 我 们 这 里 感 兴趣 的 问题 。 我 们 将 从 这 少数 系统 中 推 而 广 之 。 各 溶 源 系 统 中 ,噬菌体 
的 蛋白 质 合 成 虽然 遵循 着 不 同 的 规律 ,但 可 以 用 相似 的 方法 进行 分 析 , 这 一 事实 又 给 了 
我 们 豆 舞 。 因 此 ,我 们 将 连接 地 讨论 某 些 诱导 抑制 和 各 湾 源 系统 。 

最 好 在 开头 把 我 们 要 获得 的 一 些 主 要 的 结论 讲 一 下 ,这 些 结论 是 : 

(1) 从 抑制 蛋白 质 合 成 而 不 是 激活 蛋白 质 合成 的 意义 上 看 ,这 些 系 统 的 控制 机 制 都 
是 负 控 制 。 

(2) 除了 经 典 的 结构 基因 外 ,这 些 系统 中 ,还 包括 有 另 两 类 在 控制 机 制 中 完成 特异 性 
功能 的 遗传 决定 子 ( 调 节 基 因 和 操纵 基因 ) 。 

(3) 控制 机 制 是 在 遗传 水 平 上 起 作用 , 即 通过 调节 结构 基因 的 活性 起 作用 。 
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酶 的 诱导 和 阻 过 系统 


酶 的 诱导 现象 概述 


60 多 年 前 就 知道 , 某 些微 生物 的 酶 只 有 在 它们 的 特异 性 底 物 存在 时 才能 形成 (Du 
claux, 1899; Dienert, 1990; Went，1901) 。 后 来 Karstrom(1938) 把 这 种 效应 叫做 酶 促 
适应 , 它 已 成 为 很 多 实验 和 推测 的 主题 。 很 长 时 间 以 来 , 酶 促 适 应 与 生长 群体 中 自发 变 
异 的 选择 不 能 明确 区 分 。 也 有 人 认为 ,获得 一 种 新 的 酶 促 特 性 的 机 制 , 或 者 是 酶 促 适 应 ， 
或 者 是 选择 作用 。 直 到 1946 年 , 才 证 明 在 细菌 中 适应 酶 系统 是 受 分 散 的 .特异 的 、 稳 定 
的 ( 即 遗 传 的 ) 决 定子 所 控制 的 (Monod 和 Audureau,1946)。 在 细菌 中 ,已 经 发 现 和 研究 
了 很 多 种 诱导 系统 。 事 实 上 , 按 一 般 规 律 ,在 这 些 细菌 中 ,作用 于 胞 外 底 物 的 酶 是 可 诱导 
的 。 要 在 较 高 等 生物 组 织 或 细胞 中 研究 这 种 现象 是 很 困难 的 ,但 在 很 多 例子 中 ,已 经 十 
分 清楚 地 得 知 这 种 现象 也 是 存在 的 。 尽 管 不 是 一 条 规律 ,但 也 经 常 发 现 一 种 底 物 不 止 诱 
导 形 成 一 种 酶 ,而 是 诱发 形成 相继 卷 人 到 底 物 代谢 中 去 的 几 种 酶 (Stanier,1951) 。 

从 对 大 肠 杆菌 乳糖 系统 的 研究 中 , 弄 清 了 诱导 效应 最 基本 的 特性 (Monod 和 Cohn, 
1952;Cohn,1957;Monod,1959) ,并且 已 从 生物 化 学 和 生理 学 的 观点 将 这 些 基 本 特性 总 
结 于 对 这 个 系统 的 简略 讨论 中 。 后 面 我 们 将 转向 对 这 个 系统 的 遗传 学 分 析 。 


大 肠 杆菌 的 乳糖 系统 


在 大 肠 杆菌 (和 某 些 别 的 肠 道 细 菌 ) 中 ,乳糖 和 其 他 8- 半 乳糖 苷 的 代谢 过 程 是 通过 水 
解 转 葡 糖 基 酶 B- 半 乳糖 车 酶 的 作用 来 完成 的 。 这 种 酶 可 从 大 肠 杆菌 分 离 到 ,随后 结晶 出 
来 。 对 这 种 酶 的 特异 性 .被 离子 的 激活 作用 以 及 转 葡 糖 基 酶 对 水 解 酶 活力 ,都 进行 了 详 
细 研 究 ( 参 看 Cohn,1957)。 我 们 只 和 需 提 一 下 对 本 讨论 意义 重大 的 那些 性 质 。 此 酶 专 一 
地 作用 于 半 乳 糖 环 上 未 被 取代 的 及 半 乳 糖苷 。 当 这 个 配 基 基 团 是 一 个 相当 大 的 疏水 基 
团 时 , 酶 活性 和 亲 合 力 受 糖苷 配 基部 分 性 质 的 影响 都 是 最 大 的 。 底 物 的 半 乳 糖苷 键 中 用 
硫 代 替 氧 ,就 完全 失去 水 解 活性 ,但 是 硫 代 半 乳 糖苷 和 同 源 的 氧 代 化 合 物 ,对 酶 的 位 点 仍 
能 保持 着 大 致 相同 的 亲和力 。 

按 现 有 的 方法 分 离 到 的 太 半 乳糖 苷 酶 会 形成 各 种 聚合 体 ( 多 数 是 六 聚 物 ), 聚 合体 的 
每 个 基本 单位 的 分 子 量 是 135000。 每 个 单位 有 一 个 末端 基 团 ( 苏 氨 酸 ), 也 有 一 个 酶 的 位 
置 ( 用 对 硫 代 半 乳 糖苷 的 平衡 透析 来 测定 的 ) 。 至 于 单 体 是 否 也 有 这 样 的 活性 ,还 是 只 在 
体内 存在 ,还 不 能 确定 。 以 邻 位 - 硝 基 葵 -B-D- 半 乳糖 苷 作 底 物 , 用 Na* C0. 01 M) 作 激活 物 
质 , 在 28C,pH7.0, 六 聚 物 分 子 的 周转 率 为 240 000 克 分 子 / 分 。 在 大 肠 杆菌 中 ,失去 
B- 半 乳糖 苷 酶 活性 的 突变 体 , 在 仅 有 乳糖 做 碳 源 时 不 能 生长 ,这 个 事实 表明 了 大 肠 杆菌 中 
只 有 一 种 同 源 的 久 半 乳糖 苷 酶 ,而 不 能 形成 别 的 能 代谢 乳糖 的 酶 。 

然而 ,具有 B 半 乳糖 背 酶 的 活性 ,对 于 完整 的 大 肠 杆 菌 细 胞 利用 乳糖 来 说 还 是 不 够 
的 。 底 物 进入 细胞 还 需要 与 BF- 半 乳 糖苷 酶 不 同 的 另 一 成 分 (Monod, 1956; Rickenberg 
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等 ,1956;Cohen 和 Monod,1957;Pardee,1957;Kepas,1960)。 通 过 测定 同位 素 标记 的 硫 
代 半 乳糖 苷 进入 完整 细胞 的 速率 和 /或 在 细菌 细胞 中 累积 的 水 平 , 可 以 测 出 这 种 成 分 的 
存在 和 活性 。 对 这 种 主动 的 渗透 过 程 的 分 析 看 出 , 它 是 遵从 经 典 的 酶 动力 学 原则 的 ,能 
测定 出 其 K。 和 Vs。 由 于 这 个 系统 只 对 半 乳 糖苷 CB R o0 ,或 硫 代 半 乳 糖苷 是 有 活性 
的 ,因此 是 高 度 特 异性 的 。 它 表现 出 的 亲 和 人 性 谱系 (I/K。) 与 B- 半 乳糖 苷 酶 很 不 相同 。 因 
为 这 个 渗透 系统 , 像 f- 半 乳糖 苷 酶 一 样 是 可 以 诱导 的 ( 见 下 面 ), 所 以 可 以 在 体内 研究 它 
的 形成 ,而 且 它 总 是 与 蛋白 质 合成 偶 联 的 。 根 据 这 些 标准 ,这 个 特异 性 渗透 系统 无 疑 与 
在 诱导 过 程 中 形成 的 一 种 特异 性 蛋白 质 ( 或 几 种 和 蛋白质 ) 有 关 , 人 们 把 这 种 特异 性 蛋白 质 
叫做 半 乳 糖苷 透 性 酶 。 不 能 生成 B- 半 乳糖 苷 酶 的 突变 体 仍 能 富 集 半 乳 糖苷 ,而 失去 半 乳 
糖苷 透 性 酶 的 突变 体 仍 能 合成 半 乳 糖苷 酶 ,这 些 事 实说 明 这 种 透 性 酶 与 BE PLO E EE 
不 同 的 ,而 且 功 能 上 是 各 自 独 立 的 。 后 一 类 突变 体 ( 叫 做 隐蔽 突变 体 ) 也 不 能 利用 乳糖 ， 
因为 胞 内 的 半 乳 糖苷 酶 要 通过 特异 的 渗透 系统 才能 全 部 到 达 底 物 上 。 

诱导 生成 的 这 种 蛋白 质 ( 或 这 些 蛋 白质 ) , 据 推 测 可 能 与 半 乳 糖苷 透 性 酶 的 活性 有 
关 , 但 直至 今日 ,还 不 能 对 它 进行 离 体 的 鉴定 。 去 年 ,对 能 完成 

乙酰 。 辅酶 A 十 硫 代 半 乳 糖苷 一 6- 乙 酰 硫 代 半 乳糖 苷 十 辅酶 A 

这 个 反应 的 一 种 蛋白 质 进 行 了 鉴定 ,并 从 有 半 乳 糖苷 存在 条 件 下 培养 的 大 肠 杆 菌 的 提取 
液 中 纯化 了 这 种 蛋白 质 (Zabin 等 ,1959)。 在 这 个 系统 中 ,这 种 酶 的 作用 还 很 不 清楚 , 因 
为 ,在 体内 一 种 游离 的 共 价 乙酰 化 合 物 的 形成 根本 不 涉及 渗透 过 程 。 另 一 方面 :Qz 不 能 
形成 B- 半 乳糖 苷 酶 .但 仍 保留 有 半 乳 糖苷 透 性 酶 的 突变 体 , 还 保留 有 半 乳 糖苷 乙酰 基 转 
移 酶 ;@ 不 能 生成 透 性 酶 的 突变 体 也 不 能 形成 乙酰 基 转 移 酶 ;@ 透 性 酶 .乙酰 基 转 移 酶 
都 缺陷 的 突变 体 回 复 了 生成 透 性 酶 的 条 件 , 同 时 就 恢复 了 形成 乙酰 基 转 移 酶 的 能 力 。 

这 些 相关 性 有 力 地 提出 了 半 乳 糖苷 乙酰 基 转 移 酶 是 与 渗透 过 程 有 关 的 ,尽管 它 在 体 
内 的 作用 尚 不 清楚 ,看 来 它 总 是 与 其 他 几 种 蛋白 质 ( 对 于 这 个 系统 是 特异 性 的 或 非特 异 
性 的 ) 有 关 。 不 管 哪 一 种 情况 ,这 里 我 们 感 兴趣 的 不 是 渗透 机 制 , 而 是 B- 半 乳糖 苷 酶 、 半 
乳糖 苷 透 性 酶 和 半 乳 糖苷 乙酰 基 转 移 酶 作用 的 控制 机 制 。 因 此 ,正如 我 们 将 见 到 的 ,最 
重要 的 一 点 是 半 乳 糖苷 乙酰 基 转 移 酶 和 半 乳 糖苷 酶 都 遵循 着 同 种 控制 中 。 


酶 的 诱导 和 和 蛋白质 的 合成 


在 没有 半 乳 糖 董 的 培养 基 中 培养 出 来 的 野生 型 大 肠 杆菌 细 胞 ,每 毫克 干 重 约 含有 
1 一 10 个 单位 的 半 乳 糖苷 酶 ,也 就 是 说 每 个 细胞 平均 含有 0. 5 一 5 个 活性 分 于 ,或 者 说 每 
个 类 核 体 含有 0. 15 一 1. 5 个 分 子 。 在 一 种 含有 适当 诱导 物 的 培养 基 中 培养 出 来 的 细胞 ， 
每 毫克 干 重 平均 有 10 000 个 单位 的 半 乳 糖苷 酶 。 这 就 是 诱导 效应 。 


中 ”道理 以 后 会 清楚 。 重 要 的 是 考虑 下 述 假说 是 否 有 证 据 , 假 说 认为 : 半 乳 糖苷 酶 和 乙酰 基 转 移 酶 活性 可 能 与 
相同 的 基本 蛋白 质 单位 有 关 。 因 此 我 们 应 该 正视 下 列 观 察 :(1) 有 些 突变 体能 形成 半 乳 糖苷 酶 而 不 形成 乙酰 基 转移 
酶 ,或 者 相反 ;(2) 纯化 过 的 乙酰 基 转 移 酶 没有 半 乳 糖苷 酶 活性 ;(3) 这 两 种 酶 的 特异 性 是 完全 不 同 的 !(4)》 用 分 步 沉 
淀 的 方法 很 容易 把 这 两 种 酶 全 部 分 离开 :(5) 乙酰 基 转 移 酶 是 高 度 耐 热 的 ,在 同样 条 件 下 半 屯 糖苷 酶 却 是 很 不 稳定 
的 ;(6) 半 乳 糖苷 酶 抗 血清 不 能 沉淀 乙酰 基 转 移 酶 ;乙酰 基 转 移 酶 抗 血 清 也 不 沉淀 半 乳 糖苷 酶 。 

因此 ,对 于 * 半 乳糖 苷 酶 和 乙酰 基 转 移 酶 的 活性 与 同一 种 蛋白 质 有 关 ” 这 个 问题 的 争论 是 没有 理由 的 。 
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这 种 比 活性 的 显著 增加 ,是 与 全 “新 ” 酶 分 子 的 合成 有 关 , 还 是 与 原来 就 存在 的 蛋白 
质 前 体 物 的 活化 或 转变 有 关 , 这 是 一 个 很 重要 的 问题 ,在 这 方面 已 经 做 了 大 基 的 实验 工 
作 。 免 疫 学 和 同位 素 方 法 相 结 合 ,已 证 实 诱导 形成 的 这 种 酶 :(1) 它 与 在 非 诱导 细胞 中 存 
在 的 所 有 蛋白 质 都 不 相同 (CCohn 和 Torriani,1952);(2) 它 的 大 部 分 硫 (Monod 和 Cohn, 
1953; Hogness 等 ,1955) 或 碳 (Rotman 和 Spiegelman,1954) 不 是 从 原 有 的 蛋白 质 中 得 
到 的 。 

因此 ,诱导 物 引起 产生 的 酶 分 子 , 完 全 是 从 头 合成 的 ,这 些 酶 分 子 的 特异 性 结构 ,以 
及 他 们 的 成 分 来 源 都 是 新 的 。 对 另外 几 种 诱导 系统 的 研究 ,完全 证 实 了 这 个 结论 ,现在 
可 以 认为 这 个 结论 只 是 这 种 效应 的 定义 的 一 部 分 。 在 这 里 我 们 将 用 诱导 这 一 术语 来 表 
示 由 合成 酶 蛋白 的 诱导 物 所 引起 的 激活 作用 。 

诱导 的 动力 学 

接受 (还 是 临时 的 ) 这 种 结构 基因 的 假说 ,我 们 就 可 以 考虑 到 诱导 物 是 怎么 促进 从 基 
因 到 和 蛋白 质 的 信息 传递 速率 的 。 这 可 以 通过 促进 信使 的 合成 或 活化 信使 来 做 到 。 如 果 
信使 是 一 种 稳定 的 结构 ,在 蛋白 质 合 成 中 起 着 催化 模板 的 功能 ,根据 诱导 物 是 在 遗传 水 
平 上 起 作用 或 在 细胞 质 水 平 上 起 作用 ,我 们 预料 就 会 有 不 同 的 诱导 动力 学 。 

在 适当 的 实验 条 件 下 进行 测定 时 , 半 乳 糖苷 酶 的 诱导 动力 学 已 弄 清 楚 是 十 分 简单 的 


(Monod 等 ,1952; Herzenberg,1959) 。 在 一 种 生长 培养 物 中 添加 适当 的 诱导 物 , 酶 活性 
增加 的 速率 与 该 培养 物 中 总 蛋白 质 增加 成 正比 ;也 就 是 说 ,用 总 的 酶 活性 对 培养 物 群体 


作 图 时 ,得 到 的 是 线性 关系 ( 见 图 1) 。 这 条 直线 的 斜率 P 一 全 是 合成 反应 的 差 示 束 率 ， 


按 定义 它 是 用 来 衡量 这 个 效应 的 。 把 直线 延长 可 以 看 出 ,在 加 入 诱导 物 后 约 3 分 钟 ( 在 
37°C) JF hh 7E HER Pardel 和 Prestidge,1961)。 去 掉 诱 导 物 (或 加 人 一 种 特异 性 的 抗 诱 导 
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图 1 诱导 酶 合成 的 动力 学 
差 示 作 图 表示 在 大 肠 杆菌 生长 培养 物 中 B 半 乳糖 苷 酶 的 累积 是 细胞 群体 增加 的 函数 。 因 为 横 
坐标 和 纵 坐 标 都 是 用 相同 的 单位 (蛋白 质 的 微克 教 ) 表 示 的 ,所 以 直线 的 斜率 给 出 的 是 在 诱导 物 存在 
时 , 半 和 乳糖 普 酶 占 合 成 总 蛋白 质 的 部 分 数 (P)(Cohn,1957)。 
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物 , 见 下 面 叙 述 ) 在 同样 短 的 时 间 内 会 造成 酶 合成 的 停止 。 合 成 反应 的 差 示 速率 , 随 着 话 
导 物 浓度 而 变化 ,对 不 同 种 的 诱导 物 达 到 不 同 的 饱和 值 。 因 此 诱导 物 的 作用 方式 与 在 一 
个 酶 系统 中 一 种 可 以 解 离 的 活化 剂 的 作用 方式 是 (动力 学 上 ) 一 样 的 。 由 于 活化 剂 的 加 
和 或 除去 随 之 而 来 的 活化 和 失 活 是 很 快 的 。 
从 这 些 动力 学 研究 恰好 得 出 了 相反 的 结论 :诱导 物 不 能 活化 一 种 稳定 的 、 能 够 在 细 
胞 内 累积 的 中 间 产 物 的 合成 (Monod,1956)。 除 了 蜡 状 芽孢 杆菌 (Bacillus cereus) B] YT 
霉 素 酶 之 外 ,已 经 做 过 适当 研究 的 大 多 数 的 或 全 部 的 其 他 系统 (Halvorson,1960) 都 已 观 
察 到 类 似 的 诱导 动力 学 。Pollock 的 著名 工作 表明 ,在 培养 基 中 去 掉 诱 导 物 (青霉素 ) 之 后 ， 
酶 的 合成 会 以 递减 的 速率 持续 一 段 较 长 的 时 间 。 这 种 效应 显然 与 “细胞 和 青 均 索 经 过 短暂 
接触 后 即 不 可 逆 地 保留 有 微量 青霉素 "这 个 事实 是 有 关 的 (Pollock,1950)。 因 此 ,这 个 系统 
的 独特 行为 与 “从 细胞 群体 中 去 掉 诱 导 物 , 受 诱导 的 合成 反应 就 停止 ?这 一 规律 是 不 矛盾 的 。 
-个 细胞 可 以 合成 比 它 带 有 的 诱导 物 分 子 多 得 多 的 酶 分 子 , 从 这 个 意义 上 ,Pollock 和 Per- 
ret(1951) 利 用 这 个 系统 ,说 明 诱 导 物 是 起 催化 作用 的 。 


诱导 的 特异 性 


诱导 效应 的 最 显著 特性 之 一 就 是 它 的 极端 特异 性 。 一 般 来 说 ,只 有 酶 的 底 物 ,或 与 
正常 底 物 十 分 相似 的 物质 才能 对 这 种 酶 有 诱导 活性 。 这 一 点 明确 地 提出 了 诱导 物 的 分 
子 结 构 和 酶 催化 中 心 的 结构 之 间 的 相关 性 与 诱导 机 制 有 着 特异 关系 。 为 了 说 明 这 种 相 
关 性 ,并 且 进 而 说 明 诱 导 物 的 作用 机 制 ,所 提出 的 假说 主要 有 两 类 ， 

COD 在 酶 合成 中 ,诱导 物 作 为 “局 部 模板 ”, 推 测 它 是 作为 催化 中 心 的 模板 ; 

(2) 诱导 物 通 过 与 以 前 形成 的 酶 (或 称 前 酶 ) 特 异性 的 结合 而 起 作用 ,因此 以 某 种 方 
式 促 进 酶 分 子 的 进一步 合成 。 

这 些 经 典 的 假说 不 需要 详细 地 讨论 ,因为 现在 似乎 已 证 实 , 所 讨论 的 这 种 相关 性 , 事 
实 上 并 不 是 诱导 机 制 所 特有 的 。 

表 1 列 出 了 经 测定 认为 可 作为 半 乳 糖苷 酶 的 诱导 物 和 这 种 酶 的 底 物 (或 特异 性 抑制 
物 ) 的 一 些 化 合 物 。 请 注意 以 下 几 点 :(1) 每 种 化 合 物 都 具有 一 个 完整 未 被 取代 的 半 乳 糖 
苷 基 团 ;(2) 很 多 化 合 物 ,它们 不 是 底 物 (如 , 硫 代 半 乳 糖苷 类 ), 却 是 很 好 的 诱导 物 ( 例 如 ， 
异 丙 基 - 硫 代 半 和 乳糖 苷 );(3) 酶 的 亲 和 性 和 诱导 能 力 之 间 没 有 相关 性 (参看 硫 代 苯 基 半 屯 
糖苷 和 蜜 二 糖 )。 

随 着 诱导 物 不 同 , 所 形成 的 酶 是 否 可 能 有 不 同 的 特异 性 ,这 一 点 也 应 予以 考虑 ,对 此 
进行 了 相当 周密 的 测定 ,得 到 的 都 是 负 结 果 (Monod 和 Cohn,1952) 。 

那么 是 否 测 定 过 的 各 种 半 乳 糖苷 在 诱导 能 力 和 底 物 活性 或 亲 和 性 参数 之 间 根 本 没 
有 定量 的 相关 性 呢 ? 然而 ,事实 是 只 有 半 乳 糖苷 能 诱导 半 乳 糖苷 酶 ,这 种 酶 的 结合 位 点 
是 与 半 乳 糖 环 结构 互补 的 。 因 此 ,前 面 的 结果 不 能 完全 排除 “这 种 相关 性 是 诱导 机 制 的 
一 个 必要 因素 或 结果 ”这 一 可 能 性 。 

正如 我 们 以 后 将 谈 到 的 ,已 发 现 某 些 半 乳 糖 芽 酶 结构 基因 (2Z) 突 变 体 ,不 能 合成 正常 
的 酶 ,而 合成 一 种 新 的 蛋白 质 , 它 的 免疫 学 性 质 与 正常 酶 相同 ,但 它 完全 没有 任何 酶 促 活 
性 。 当 用 平衡 透析 进行 测定 时 ,这 种 无 活性 的 蛋白 质 表现 出 对 半 和 乳糖 范 没 有 亲 和 性 , 换 
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句 话说, 它 已 失去 了 特异 性 的 结合 位 点 。 在 一 个 携带 正常 和 突变 基因 的 二 倍 体 中 ,在 不 
同 浓度 的 诱导 物 存 在 时 ,正常 的 半 乳 糖 背 酶 和 这 种 无 活性 的 蛋白 质 都 能 形成 ,而 且 数 景 
很 接近 (Perrin ,Jacob 和 Monod ,1960) 。 

从 这 些 发 现 以 及 前 面 的 发 现 可 以 说 明 :诱导 机 制 不 包含 “诱导 物 的 分 子 和 酶 的 结合 
位 点 在 结构 上 存在 着 特异 相关 性 ”的 意思 ,对 这 种 看 法 不 必 怀 疑 。 

另 一 方面 , 半 乳 糖苷 酶 和 乙酰 基 转 移 酶 的 诱导 是 完全 相关 的 ,这 可 以 从 表 1 得 到 说 
明 。 从 表 1 不仅 可 以 看 出 , 同 种 化 合 物 同时 作为 两 种 酶 的 诱导 物 时 ,可 能 有 诱导 活性 ,也 
可 能 没有 诱导 活性 ;而且 还 可 以 看 出 :在 不 同 的 诱导 物 存 在 时 ,或 者 在 同 种 诱导 物 的 不 同 
浓度 下 ,合成 的 半 乳 糖苷 酶 和 乙酰 基 转 移 酶 绝对 数量 虽然 变化 很 大 ,但 相对 数量 不 变 。 
在 这 两 种 极 不 相同 的 酶 蛋白 的 诱导 过 程 中 ,质量 和 数量 上 的 明显 相关 性 有 力 地 说 明了 这 
两 种 酶 的 合成 受 一 种 共同 的 控制 因素 的 直接 支配 ,诱导 物 与 这 种 控制 因素 是 相互 作用 
的 。 在 某 种 意义 上 ,这 种 相互 作用 必定 与 诱导 物 的 立体 特异 结合 有 关 , 因 为 诱导 在 空间 
上 是 有 特异 性 的 ,还 因为 没有 任何 诱导 活性 的 某 些 半 乳 糖苷 ,在 活性 诱导 物 存 在 时 可 以 
充当 诱导 作用 的 竞争 性 抑制 物 (Monod,1956; Herzenberg,1959)。 这 说 明了 与 半 屯 糖苷 
酶 或 乙酰 基 转 移 酶 都 不 同 的 一 种 酶 ,或 一 种 其 他 蛋白 质 , 它 可 作为 诱导 物 的 受 体 。 以 后 
我 们 将 转向 验证 这 种 诱导 受 体 的 难题 。 


表 1 各 种 半 乳 糖苷 对 半 乳 糖苷 酶 和 半 乳 糖 背 乙 酰基 转移 酶 的 诱导 作用 


半 乳 糖苷 乙 
半 乳 糖苷 酶 
化 合 物 Pon P 酰基 转移 酶 
诱导 值 V 1/Km WEA V/K. 
BD-RE PL TFS 
ps (HAH) 1074 100 0 140 100 80 
—CH 
CH2OH Ss 1074 78 0 7 74 30 
CH} 
: (HE 
HOA, $-]-cm 10- 7.5 10 
on gl |< 
H H _ GEH) 10-3 <0.1 0 100 <1 100 
—cH—cH- ) 
H OH GEZ MK) 10-3 5 0 10000 3 — 
p-D-A 9 fitr 36 
CH20H 
ON 
CHzOH H (乳糖 ) 1073 17 30 14 12 35 
HO o- A BA 
OH H H OH 
GER) 1073 15 100 100 1 
H OH 
oD ALS HF 
CHz2OH 
HO H 
H 
OH H 
H O—Ch? 
[E D 1073 35 0 <01 37 <Il 
H OH H H 
H 
OH H 
HON — /OH 


OH 
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( 续 表 ) 
‘LEZ 
SL B ERE 
化 合 物 Es ba ET 
诱导 值 V I/Km 诱导 值 V/Km_ 
ETYTIITI 
CH20H 
(RE) 1073 «0.1 0 0 <l 50 
CEAN 10-3 «0.1 一 4 <1 «1 
TIEREN “aaah CS 
ÆW- opa SUE (1073) 52 一 63 一 


D 纵 行 诱导 值 指 的 是 野生 型 大 肠 杆菌 K12 培养 在 以 甘油 做 碳 源 .并 加 入 了 指定 克 分 子 浓 度 的 各 种 
半 乳 糖苷 的 培养 中 ,所 得 到 的 培养 物 中 酶 的 比 活性 。 给 出 的 值 是 以 与 异 丙 基 - 硫 代 半 乳糖 苷 为 0““M 
BE Gif, Sc ps E 8$ AE n A PRECII 他 半 乳 糖苷 酶 约 为 7 500 单位 , 半 乳 糖苷 乙酰 基 转 移 酶 约 为 300 单位 ) 所 
得 的 值 的 百分比 来 表示 的 。V 行 指 的 是 对 半 乳 糖苷 酶 而 言 , 每 种 化 合 物 的 最 大 底 物 活性 ,给 出 的 值 是 以 
与 莱 基 半 乳 糖 车 所 得 活性 的 百分比 来 表示 的 。I/K。 表示 对 半 乳 糖苷 酶 而 言 , 每 种 化 合 物 的 亲 和 人 性， 
给 出 的 值 是 用 与 葵 基 半 乳 糖苷 所 得 到 的 值 的 百分比 来 表示 的 。 在 半 乳 糖苷 乙酰 基 转 移 酶 的 情况 中 ,只 
给 出 了 V/K。 相对 值 ,因为 这 种 酶 的 亲 和 性 低 ,阻碍 了 常数 (了 ) 的 单独 测定 (从 Monod 和 Cohn, 1952; 
Monod 等 ,1952;Buttin,1956;Zabin 等 ,1959;Kepas 等 未 发 表 的 结果 计算 出 来 的 )。 
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正 向 酶 促 适 应 ( 即 诱导 ) 已 经 知道 60 多 年 了 ,而 反 向 适应 ( 即 酶 合成 的 特异 性 抑制 ) 
是 1953 年 在 发 现 色 氮 酸 合成 酶 的 形成 受到 色 氨 酸 和 某 些 色 氮 酸 类 似 物 的 选择 性 抑制 时 
才 被 发 现 的 (Monod 和 Cohen-Bazire,1953)。 其 后 不 久 , 还 观察 到 这 种 效应 的 另 一 些 例 
子 (Cohn 等 ,1953;Adelberg 和 Umbarger,1953;Wijesundera 和 Woods,1953) ,在 随后 的 
几 年 中 ,对 几 个 系统 进行 了 详细 研究 (Gorini 和 Maas, 1957; Vogel, 1957a, b; Yates 和 
Pardee,1957;Magasanik 等 ,1959)。 这 些 研 究 揭示 了 ,这 种 后 来 被 Vogel(1957a、b) 叫 做 
阻 过 的 效应 ,虽然 与 诱导 效应 恰好 相反 对 称 , 但 二 者 是 十 分 类 似 的 。 

酶 的 阻 喧 与 诱导 一 样 , 在 连续 的 代谢 过 程 中 ,一 般 不 是 与 一 种 酶 而 是 与 一 系列 的 酶 
有 关 。 诱 导 能 力 是 对 负责 降解 外 来 底 物 的 分 解 代谢 酶 的 衡量 标准 ,而 阻 遇 能 力 是 对 与 主 
要 代谢 产物 ,诸如 氨基 酸 或 核 苷 酸 的 合成 有 关 的 组 成 酶 的 衡量 标准 @。 阻 过 与 诱导 一 样 ， 
是 有 高 度 特 异性 的 ,但 是 诱导 物 一 般 是 代谢 过 程 的 底 物 (或 底 物 的 类 似 物 ) ,而 阻 吕 代谢 
物 一 般 是 这 个 代谢 过 程 的 产物 (或 产物 的 类 似 物 ) 。 

这 种 效应 抑制 酶 的 合成 ,但 不 抑制 酶 的 活性 (直接 地 或 间接 地 ), 这 在 第 一 个 例子 的 
研究 中 已 经 摘 清 楚 了 (Monod 和 Cohen-Bazire, 1953) ,并 用 同位 素 参 入 实验 最 后 证 实 了 


由” 某 些 作用 于 外 源 底 物 的 酶 受到 阻 过 作用 的 控制 。 大 肠 杆菌 的 碱 性 磷酸 酶 不 受 磷酸 酯 的 诱导 , 却 受 正 磷酸 盐 
ABAD. AREF BR C Pseudomonas) (fj Bg B SZ c HY BHI 。 
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CYates 和 Pardee,1957)。 强 调 这 一 点 是 很 重要 的 ,因为 酶 的 阻 过 不 能 与 男 一 种 叫做 “ 反 
馈 抑 制 ? 或 “返回 抑制 ”的 不 同 效应 相 混淆 ,这 种 反馈 抑制 也 同样 经 常 出 现 ,而 且 可 以 和 阻 
过 发 生 在 同一 个 系统 中 。Novick 和 Szilard 所 发 现 的 这 种 反馈 抑制 效应 (Novick ,1955) ， 
是 通过 代谢 过 程 的 最 终 产 物 ,来 抑制 反应 组 成 序列 中 早期 的 一 个 酶 活性 (Yates 和 Pard- 
ee,1959;Umbarger,1956)。 我 们 将 用 阻 遇 单独 命名 酶 合成 的 特异 性 抑制 ?。 


阻 遇 的 动力 学 和 特异 性 


通过 去 阻 过 而 激活 的 酶 合成 的 动力 学 和 诱导 的 动力 学 是 一 样 的 ( 见 图 2) 。 当 早生 型 
大 肠 杆菌 被 培养 在 含有 精 氨 酸 的 培养 基 中 时 ,只 形 
成 微量 的 鸟 氨 酸 - 氨 甲 酰基 转移 酶 。 一 旦 从 生长 培 
养 基 中 去 掉 精 氨 酸 , 酶 合成 的 差 示 速率 会 增加 约 1 
千 倍 ,而 且 在 重新 加 入 精 氨 酸 之 前 保持 不 变 ; 加 入 精 
氨 酸 , 酶 的 合成 会 立即 降 回 到 受阻 过 的 水 平 。 这 种 
阻 过 代谢 物 这 里 起 的 (动力 学 上 ) 应 该 是 酶 系统 中 一 
种 可 以 解 离 的 抑制 物 的 作用 。 

阻 过 作用 的 特异 性 提出 了 一 些 很 有 意义 的 问 
题 。 一 般 来 说 ,一 个 组 成 系统 的 阻 过 代谢 物 是 这 个 
Pinus xs LLL 系统 的 终 产物 。 例 如 ,除了 其 他 种 类 的 氨基 酸 外 ,1.- 

0 p 04 CI EFL AT HE ICI AE RR EL 

B2 wmmusam-mzugx  7757770€ T SEI A NE, URBE S GE RR 

ASTRE 甲 酰基 转移 酶 ,是 没有 特异 性 亲和力 的 。 这 时 , 精 氨 

需要 组 氮 酸 和 精 气 酸 的 大 肠 杆 菌 培 酸 是 这 种 酶 蛋白 的 一 种 “安奈” 阻 过 代谢 物 , 就 像 半 

i we 乳糖 苷 是 突变 了 的 (无 活性 的 ) 半 乳糖 苷 酶 的 “安慰 ” 
RA/EAAHRRRSM LER Ca p 诱导 物 一 样 。 但 是 ,通过 这 个 系统 本 身 , 精 氨 酸 可 能 
2) 的 恒 化 器 中 。 菌 体 先 在 过 量 的 精 包 酸 被 转化 ,成 为 这 种 酶 的 中 间 产 物 或 底 物 , 这 也 是 一 种 
中 培养 到 对 数 生长 期 ,洗涤 菌 体 后 ,再 接 应 该 考虑 的 可 能 性 。Gorini 和 Maas(1957) 证 明了 
RE E ERR BA EA ME 这 个 系统 晚期 的 一 种 酶 有 缺陷 的 突变 体 中 , 它 的 包 
数值 计算 出 来 的 (Gorini 和 Maas， 氨 酸 - 氨 甲 酰基 转移 酶 受精 氨 酸 阻 过 的 程度 和 野生 
1958), 型 是 一 样 的 ,因而 排除 了 上 述 的 可 能 性 。 而且, 在 不 
能 把 中 间 产 物 转化 成 精 氨 酸 的 突变 体 中 ,这 个 系统 中 的 鸟 氨 酸 和 其 他 任何 一 种 中 间 产 
物 ,都 无 阻 歇 活性。 因此 , 阻 允 代谢 物 作 用 的 特异 性 并 不 依赖 于 酶 位 点 的 特异 性 构 型 ,这 
是 十 分 清楚 的 。 

同样 的 结论 也 适用 于 组 氨 酸 合成 途径 中 的 各 种 酶 ,不 管 是 野生 型 还 是 缺少 其 中 一 种 
酶 的 各 种 突变 体 , 这 个 合成 途径 都 受 组 氨 酸 存在 的 阻 遇 。Ames 和 Garry(1959) 的 工作 


含 酶 最 /细胞 


D ”也许 我 们 会 回想 起 ,葡萄糖 和 其 他 碳水 化 合 物 能 抑制 很 多 作用 于 各 种 底 物 的 诱导 酶 的 合成 这 一 众所周知 的 
4 X: CDienert, 1900;Gale, 1943; Monod, 1942; Cohn 和 Horibate,1959) 。 这 种 非特 异性 的 “葡萄 糖 效应 ”可 能 与 特异 性 
代谢 产物 阻 过 效应 有 关 , 但 这 种 关系 还 不 清楚 (Neidhardt & Magasanik,1956a.b) 。 本 文 将 不 讨论 葡萄 糖 效应 。 
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证 明了 在 这 个 系统 中 ,在 一 定 的 培养 条 件 下 ,不 同 的 酶 合成 的 速率 在 数量 上 随 着 恒定 的 
比例 而 变化 ,但 在 缺少 其 中 一 种 酶 的 各 种 突变 体 和 野生 型 中 ,不 同 酶 合成 的 比例 是 相同 
的 。 这 里 还 是 与 乳糖 系统 的 情况 一 样 , 几 种 完全 不 同 的 酶 (虽然 功能 上 是 有 关 的 ) 受 到 一 
种 共同 机 制 的 控制 ,通过 这 种 机 制 , 阻 过 代谢 物 与 酶 能 特异 性 地 互相 影响 。 

总 而 言 之 , 阻 遇 和 诱导 虽然 结果 相反 ,但 效应 似乎 很 相似 ,都 是 控制 酶 蛋白 合成 的 速 
率 ,都 是 高 度 特异 性 的 。 但 是 ,这 两 种 情况 下 ,这 种 特异 性 与 所 控制 的 酶 的 作用 (或 结合 ) 
特异 性 都 没有 关系 。 诱 导 和 阻 过 的 动力 学 是 一 样 的 。 功 能 上 有 关 的 各 种 酶 常常 可 由 同 
一 种 底 物 或 代谢 物 来 同时 诱导 或 同时 阻 过 ,而 且 在 数量 上 能 达到 同样 的 程度 。 

诱导 和 阻 过 明显 的 相似 性 说 明了 这 两 种 效应 代表 着 基本 相似 的 机 制 的 两 种 不 同 表 
现形 式 (Cohn 和 Monod, 1953; Monod, 1955; Vogel, 1957a, b; Pardee, Jacob 和 Monod, 
1959;Szilard,1960)。 这 也 暗示 了 ,或 者 在 诱导 系统 中 ,诱导 物 是 作为 一 种 内 在 阻 过 物 的 
Ti DL) ,或 者 在 阻 过 系统 中 , 阻 遏 代谢 物 是 作为 一 种 内 在 诱导 物 的 持 抗 物 。 这 并 不 是 一 
个 神秘 不 可 测 的 问题 ,而 是 向 我 们 提出 一 个 十 分 恰当 的 问题 , 即 当 诱导 物 和 阻 遏 物 都 被 
除去 时 ,在 这 两 种 类 型 的 适应 系统 中 ,会 发 生 什 么 情况 呢 ? 事实 上 ,这 正 是 我 们 在 下 面 将 
试图 回答 的 主要 问题 。 


val 节 基 Al 


因为 诱导 作用 或 阻 巡 作 用 的 特异 性 与 受 控制 的 酶 的 结构 特异 性 无 关 , 又 因为 不 同 的 
酶 合成 的 速率 似乎 是 受到 一 种 共同 因素 的 控制 ,所 以 推测 这 种 因素 不 受 结构 基因 本 身 的 
控制 或 阻 遏 。 正 如 我 们 现在 将 看 到 的 ,这 一 结论 从 对 能 把 诱导 或 阻 过 的 系统 转变 成 组 成 
系统 的 某 些 突变 的 研究 中 ,得 到 了 证 实 。 


乳糖 系统 中 的 表现 型 和 基因 型 


假定 这 种 结论 是 正确 的 ,那么 影响 控制 系统 的 突变 应 该 没有 结构 基因 的 等 位 基因 的 
行为 。 为 了 检验 这 种 预见 ,必须 证 明 它 们 的 结构 基因 是 一 样 的 。 研 究 得 最 透彻 的 例子 是 
大 肠 杆菌 的 乳糖 系统 ,现在 我 们 就 来 谈 谈 这 个 系统 。 在 这 个 系统 中 ,已 经 得 到 六 类 表现 
型 不 同 的 突变 体 。 目 前 ,我 们 将 只 考虑 其 中 的 3 种 ,并 用 记号 表示 和 规定 如 下 : 


1. 半 乳 糖 芋 酶 突变 
Z'—— 表示 合成 有 活性 的 半 乳 糖苷 酶 能 力 的 江 失 (有 诱导 或 无 诱导 )。 
2. 透 性 酶 突变 


Y! — Y 表示 形成 半 乳 糖苷 透 性 酶 能 力 的 丧失 。 大 多 数 ( 但 不 是 全 部 ) 这 类 突变 体 
同时 丧失 了 合成 有 活性 的 乙酰 基 转 移 酶 的 能 力 。 我 们 的 讨论 仅 限 于 这 种 乙酰 基 转 移 酶 
缺陷 的 亚 类 。 
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3. 组 成 型 突变 


i* 一 二 表示 在 不 加 诱导 物 时 能 大 量 合成 半 乳 糖苷 酶 和 乙酰 基 转 移 酶 (Monod,1956; 
Rickenberg 等 ,1956;Pardee 等 ,1959) 。 

前 两 类 突变 对 半 乳 糖苷 酶 或 乙酰 基 转 移 酶 是 特异 性 的 : 半 乳 糖苷 酶 缺陷 突变 体形 成 的 
乙酰 基 转 移 酶 的 最 是 正常 的 ; 反 过 来 ,乙酰 基 转 移 酶 缺陷 突变 体形 成 的 半 乳 糖苷 酶 的 量 也 
是 正常 的 。 相 反 , 已 经 观察 过 的 上 百 次 组 成 型 突变 ,都 对 半 乳 糖苷 酶 和 透 性 酶 (乙酰 基 转 移 
酶 ) 有 影响 中 。 这 些 表现 型 有 8 种 可 能 的 组 合 ,而 且 在 大 肠 杆 菌 ML 和 K12 中 都 已 观察 到 了 。 

在 大 肠 杆菌 K12 中 ,通过 重组 对 这 3 种 类 型 的 每 种 突变 体 多 次 反复 出 现 的 相应 位 
点 ,已 经 进行 了 遗传 作 图 。 图 3 也 标 出 了 以 后 将 讨论 到 的 某 些 其 他 突变 (0 突变 ) 的 位 点 。 
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图 3 大 肠 杆 菌 K12 乳糖 区 域 的 遗传 图 
上 方 的 那 条 线 表 示 Lac 区 域 和 其 他 已 知 记号 的 相对 位 置 。 中 间 的 那 条 线 表 示 带 有 yz、.o 和 ji 四 个 
位 点 的 Lac 区 域 的 放大 图 。 下 面 的 那 条 线 表示 z 和 位 点 的 放大 图 , 线 下 给 出 的 重组 频率 是 用 Hfr- 
Lac, ad' S!XF' Lacy ad S' 双 因 子 杂 交 , 从 Lac' ad* S 重组 体 /ad' S 重组 体 的 比例 计算 出 来 的 。 
估计 z 基 因 的 总 长 度 为 0.7 作 图 单位 ,也 就 是 说 ,对 于 约 有 1000 个 氨基 酸 的 BB 半 乳 糖 蔡 酶 单 体 来 说 ， 
它 约 有 3 500 个 核 莹 酸 对 。 


正如 所 见 到 的 那样 ,所 有 这 些 位 点 都 局 限于 染色 体 的 很 小 的 片断 Lac 区 域 中 。 所 有 
这 些 突变 都 是 非常 接近 的 ,这 就 提出 了 一 个 问题 :它们 是 属于 一 个 功能 单位 呢 ? 还 是 属 
于 几 个 独立 的 功能 单位 呢 ? 要 进行 这 种 功能 分 析 ,必须 研究 杂 合 二 信 体 中 各 种 遗传 结构 
的 生化 表达 。 直 到 最 近 , 在 大 肠 杆菌 中 才 使 用 了 过 渡 二 倍 体 ;在 这 种 细菌 中 ,最 近 发 现 了 


D 这 一 发 现 的 意义 还 在 研究 中 ,为 了 分 离 组 成 型 突变 体 , 当 然 必须 采用 选择 培养 基 , 这 种 程序 可 能 有 利于 双重 突 
变 体 ,在 这 个 过 程 中 半 乳 糖苷 酸 和 透 性 酶 的 组 成 型 是 独立 发 生 的 。 因 此 可 以 从 if z) y-( 即 不 产 透 性 酶 ) 获 株 中 选 拌 
iti 的 突变 体 。 分 离 到 SO Hit z^ y 突变 体 , 并 进一步 选 出 “隐藏 组 成 "型 zy ,再 经 y- 回复 突变 ,得 到 50 个 
让 z*y” 的 组 成 型 菌株 。 这 50 个 菌株 被 证 实 了 透 性 酶 都 是 组 成 型 的 . . 
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-种 新 的 基因 转移 类 型 (性 导 ) ,因而 开辟 了 得 到 稳定 的 、 带 有 染色 体 不 同 小 片断 的 二 倍 

体 ( 或 多 倍 体 ) 菌 株 的 可 能 性 。 在 这 个 过 程 中 ,细菌 染色 体 的 一 些小 片断 参 入 到 性 因子 下 
中 去 了 。 这 种 新 的 复制 单位 可 以 通过 接合 作用 进行 传递 ,然后 加 到 受 体 细菌 的 正常 基因 
组 中 去 ,因而 使 受 体 细菌 变 成 了 二 倍 体 。 把 这 些 单位 分 离 出 来 ,其 中 有 一 个 携带 了 完 憩 
的 Lac 区 域 (Jacob 和 Adelberg,1959;Jacob, perrin, Sanchez 和 Monod,1960)。 为 了 命 
名 这 些 二 倍 体 的 遗传 结构 ,染色 体 的 等 位 基因 用 正常 方式 书写 ,而 附着 在 性 因子 上 的 那 
些 等 位 基因 ,要 在 前 面 写 上 字母 下 。 

把 我 们 的 注意 力 转向 Z 和 Y 突变 体 类 型 的 行为 ,首先 可 以 注意 到 :具有 2Z Y / 
Fz- y) 或 Z Y /Fzty- 结构 的 二 倍 体 都 是 野生 型 的 ,都 能 够 发 酵 乳 糖 ,形成 的 半 乳 糖 此 酶 
和 乙酰 基 转 移 酶 的 量 都 正常 ,Z 和 Y 突变 体 之 间 这 种 完全 的 互补 作用 ,说 明 它 们 属于 独 
立 的 顺 反 子 。 相 反 , 各 种 Y 突变 体 之 间 没 有 互补 作用 ,这 说 明 它 们 都 属于 同一 个 顺 反 
子 。 大 多 数 Z 突变 体 之 间 也 没有 互补 作用 。 某 些 具 有 Z Zs /Fztz- 结构 的 二 倍 体 ,合成 
半 乳 糖苷 酶 的 量 减少 了 ,但 是 ,互相 不 互补 的 突变 体 配对 与 互相 互补 的 突变 体 是 重复 的 ， 
再 次 说 明 , 这 只 涉及 一 个 顺 反 子 , 这 和 人 们 预料 的 是 一 致 的 ,因为 半 乳 糖苷 酶 单 体 只 有 一 
个 单一 的 氨基 末端 基 团 。 应 该 重新 提 到 的 是 顺 反 子 内 的 部 分 互补 作用 现 已 观察 到 好 几 
个 例子 (Giles,1958) ,并 被 (推测 解释 为 与 蛋白 质 的 一 种 聚合 状态 有 关 。 

Z 基因 突变 影响 半 乳 糖苷 酶 的 结 购 。 这 可 从 下 面 的 事实 看 出 ,大 多 数 Z 突变 体 不 能 
合成 有 活性 的 酶 , 却 能 合成 另 一 种 蛋白 质 ,这 种 蛋白 质 能 把 与 特异 性 抗体 结合 的 真正 半 
乳糖 苷 酶 (野生 型 的 ) 置 换 出 来 (Perrin,Bussard 和 Monod,1959)。 在 不 同 的 Z 突变 体 
(命名 为 Cz ,Cz 等 ) 合 成 的 蛋白 质 之 中 ,有 些 能 与 所 用 的 血清 起 完全 的 交叉 反应 ( 即 能 使 
100 中 的 特异 性 抗 半 乳糖 蔡 酶 的 抗 血清 沉淀 下 来 ) ,而 另 一 些 只 有 不 完全 的 反应 。 因 此 ， 
不 同 的 Cz 和 蛋白质, 不仅 与 野生 型 的 半 乳 糖苷 酶 不 同 , 而 且 彼此 也 不 同 。 正 如 我 们 已 经 提 
到 的 ,Z' /Zr 组 成 型 二 倍 体能 合成 野生 型 的 半 乳 糖苷 酶 ,同时 也 能 以 同样 的 速率 合成 修 
饰 过 的 蛋白 质 (Perrin 等 ,1960)。 这 些 观 察 证 实 了 “Z 区 域 ( 或 顺 反 子 ) 含 有 BE FL AEE A 
的 结构 信息 ”这 种 结论 。 目 前 ,在 Y 区 域 还 没 发 现 既 能 抑制 又 能 在 某 种 程度 上 修饰 乙酰 
基 转 移 酶 结构 的 突变 ,但 是 ,根据 Y 突变 体 的 性 质 来 看 ,认为 "Y 区 域 并 不 代表 (至 少 其 中 
一 部 分 ) 乙 酰基 转移 酶 蛋白 质 结构 基 因 " 的 假说 ,似乎 是 正确 的 。 


i 基因 和 它 的 细胞 质 产物 


现在 我 们 注重 来 讨论 组 成 型 (i ) 突 变 。 这 些 突变 最 显著 的 特征 是 :它们 总 是 同时 影 
响 两 种 不 同 的 酶 蛋白 ,正如 我 们 刚才 所 见 到 的 ,这 两 种 酶 蛋白 是 由 不 同 的 结构 基因 各 自 
决定 的 。 事 实 上 ,大 多 数 的 证 突 变 体 要 比 受 诱导 的 野生 型 细胞 合成 更 多 的 半 乳 糖苷 酶 和 
乙酰 基 转 移 酶 ,但 是 十 分 引 人 注 目的 是 :在 组 成 型 突变 细胞 中 ,与 在 受 诱导 的 野生 型 中 ， 
半 乳 糖苷 酶 与 乙酰 基 转 移 酶 的 比例 是 一 样 的 ,这 有 力 地 说 明 i 基因 控制 的 机 制 各 那 种 通 
过 诱导 物 和 了 酶 相互 作用 的 控制 机 制 是 一 样 的 。 

Xi Z /Fi Z'zki y' /Fi y. 这 种 结构 双 杂 合体 的 研究 表明 ( 见 表 2, 第 四 行 和 第 五 
行 ) :可 诱导 的 i 等 位 基因 对 组 成 型 是 显 性 的 ;还 表明 ,相对 于 y 和 2Z 来 说 ,可 诱导 的 让 
等 位 基因 在 反 位 中 是 有 活性 的 。 
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表 2 调节 基因 突变 体 的 单 售 体 和 杂 合 二 售 体 合成 半 乳 糖 背 酶 和 半 乳 糖 背 乙酰 基 转 移 酶 的 情况 ” 


d ix FARWEN  ě ě FABSILSIGSEN 

EE 不 诱导 诱导 不 诱导 诱导 
1 i'z' yt «0.1 100 «1 100 
2 ig zt y' 100 100 90 90 
3 i; z' y* 140 130 130 120 
4 i*z y'/Fiz'y' <l 240 1 270 
5 i; z; y /Fi z' yu «1 280 «1 120 
6 zy /Fi z'y! 195 190 200 180 
7 Aizy/Fi z*y* 130 150 150 170 
8 zt y! 一 0.1 一 ! <1 <i 
9 Dz y* /Fit zt y' «0.1 2 «1 3 


CD 细菌 培养 在 以 甘油 做 碳 源 的 培养 基 中 ,诱导 时 ,加 入 10 ' M 的 异 丙 基 - 硫 代 半 乳糖 背 。 表 中 数 
值 是 用 这 些 菌 株 与 经 诱导 的 野生 型 菌株 的 酶 活 百分比 来 表示 的 (绝对 值 , 见 表 1 注 ) 。Aizy 指 的 是 整个 
Lac 区 域 都 缺失 。 可 以 看 出 在 下 因子 上 带 有 其 中 一 个 结构 基因 (z 或 y) 的 野生 型 等 位 基因 的 那些 菌株 ， 
要 比 单 倍 体形 成 相应 的 酶 多 。 推 测 这 是 由 于 在 每 个 染色 体 上 存在 F-Lac 单位 的 几 个 拷贝 。 在 i [i 杂 
合体 中 ,从 未 诱导 细胞 所 得 的 值 ,有 时 比 单 倍 体 对 照 还 高 ,这 是 由 于 在 群体 中 存在 大 量 IC /i 的 同 源 重 
组 体 造成 的 。 

因此 ,i 突变 属于 一 个 独立 的 顺 反 子 , 这 个 顺 反 子 通过 一 种 细胞 质 成 分 ,控制 y 和 了 
的 表达 。 可 诱导 的 等 位 基因 相对 于 组 成 型 的 等 位 基因 是 显 性 的 ,这 意味 着 前 者 相当 于 d 
基因 的 活性 形式 。 那 些 携带 izy 区 域 缺 失 的 二 倍 体 菌株 的 行为 与 二 相似 ( 见 表 2, 第 七 
行 ), 这 一 事实 证 实 了 上 述 看 法 。 但 是 ,必须 考虑 到 对 i 基因 功能 有 以 下 两 种 不 同 的 解释 : 

d) i 基因 决定 着 一 种 阻 殉 物 的 合成 ,这 种 阻 吕 物 在 i 等 位 基因 中 是 没有 的 ,或 者 是 
没有 活性 的 。 

(2) i 基因 决定 着 一 种 能 破坏 诱导 物 的 酶 的 合成 ,这 种 诱导 物 是 通过 一 条 独立 的 途 
径 产 生 的 。 
第 一 种 解释 是 最 直接 的 , 它 的 最 大 优点 是 提出 了 控制 作用 的 基本 机 制 可 能 与 诱导 和 
阻 过 系统 的 机 制 是 一 样 的 。 有 几 种 证 据 都 说 明 这 种 解释 是 正确 的 。 

首先 ,我 们 提出 这 样 一 种 事实 ,在 i z'y' 类 型 突变 体 中 ,组 成 型 的 8B- 半 乳糖 背 酶 的 合 
成 不 受 硫 代 苯 基 半 乳 糖苷 的 抑制 ,但 已 证 明 (Cohn 和 Monod, 1953) 3 Ff AER AE FEE PL BE 
苷 是 外 源 半 乳糖 苷 诱导 作用 的 一 种 竞争 性 抑制 物 ( 见 前 面 的 叙述 ) 。 

直接 的 特异 性 证 据 来 白 对 乳糖 系统 一 个 特殊 突变 体 的 研究 ,这 个 突变 体 (G) 失 去 了 
合成 半 乳 糖苷 酶 和 透 性 酶 的 能 力 , 但 它 与 所 有 的 z 和 >y 突变 体重 组 时 ,得 到 的 都 是 Lac 
类 型 ,因此 它 不 是 缺失 。 在 与 z i 菌株 杂交 时 ,后 代 都 是 i 的 ;而 在 与 zi' 菌株 杂交 时 ， 
后 代 都 是 让 的 ,这 说 明 此 突变 与 1 区 域 是 紧密 连锁 的 。 最 后 和 弄 清楚 了 ,在 组 成 型 71 二 
倍 体 中 ,是 显 性 的 :这 种 二 倍 体 既 不 合成 半 乳 糖苷 酶 也 不 合成 乙酰 基 转 移 酶 ( 见 表 2, 第 
八 行 和 第 九 行 )。 

这 种 特殊 的 性 质 看 来 是 极 难 说 明 的 ,除非 明确 采用 十 分 特异 的 假说 , 即 假设 突变 体 iS 
是 i 的 一 个 等 位 基因 ,在 这 个 位 置 上 阻 近 物 的 结构 再 也 不 能 被 诱导 物 所 持 抗 。 如 果 这 种 
假设 是 正确 的 ,那么 玩 料 通过 回复 到 野生 型 (i 一 i' ) 和 使 i 基因 失 活 (可 能 更 经 常 ), 也 就 
是 说 获得 组 成 型 条 件 (i 一 i 让 ) ,都 可 以 使 突变 体 回 复 代 谢 乳 糖 的 能 力 。 事 实 上 ,在 突变 
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体 放 的 群体 中 ,Lac! 回复 突变 体 的 50% 确 实 是 i 让 ( 隐 性 的 ) 类 型 的 组 成 型 ( 男 一 些 回复 突 
变 体 也 是 组 成 型 的 ,但 属于 以 后 将 谈 到 的 OC 类 型 )。 显 然 ,按照 i 基因 控制 着 一 种 破坏 诱 
导 物 的 酶 的 合成 这 一 假说 ,是 不 可 能 了 解 这 种 特殊 突变 体 的 性 质 的 (Willson, Perrin 和 
Monod,1961). 

QU EE i5 基因 控制 一 种 胞 内 阻 过 物 的 合成 这 一 结论 ,现在 我 们 可 以 考虑 :这 种 底 
物 在 细胞 质 中 的 出 现 问题 ,以 及 它 的 化 学 性 质问 题 。 

把 i 和 zt! 基因 引入 只 有 失 活 的 (z 和 i ) 等 位 基因 的 细胞 的 细胞 质 中 ,研究 i 和 2z' 
基因 表达 的 动力 学 和 条 件 , 业 已 获得 了 有 关上 述 问 题 的 重要 说 明 。Lac 片断 从 雄性 细胞 
到 内 性 细胞 的 有 人 性 转移 ,为 这 种 研究 提供 了 一 个 适合 的 实验 系统 。 应 该 想到 ,大 肠 杆 菌 
的 接合 主要 包括 雄性 染色 体 ( 或 染色 体 片 段 ) 转 移 到 雌性 细胞 中 去 这 样 一 个 过 程 。 这 种 
转移 是 有 方向 的 ,总 是 从 这 个 染色 体 的 一 端 开 始 ,而 且 这 是 一 种 渐进 的 过 程 , 在 一 对 指定 
的 交配 细胞 中 ,接合 开始 后 ,每 个 染色 体 片 断 都 在 一 个 十 分 精确 的 时 间 内 进 人 受 体 细胞 
(Wollman 和 Jacob,1959) 。 这 种 接合 似乎 不 涉及 任何 细胞 质 的 混合 ,因此 ,事实 上 ，, 合 : 
继承 了 雌 细胞 的 全 部 细胞 质 , 而 从 雄性 细胞 接受 的 只 是 染色 体 或 染色 体 片 断 。 为 了 用 合 
子 来 研究 半 乳 糖苷 酶 的 合成 ,因此 必须 提供 使 未 交配 的 亲本 就 不 能 形成 这 种 酶 的 条 件 。 
这 种 情况 就 是 :在 链 霉 素 (Sm) 存 在 的 情况 下 ,诱导 型 的 .能 形成 半 屯 糖苷 酶 .但 对 链 釜 素 
ff x I HE HE AH fa Cz! it Sm) IL ZR aR AY. SO SUBE TE IS] DC SE SE XR Hk Ar Hr 
($z i Sm') 之 间 发 生 的 交配 。 因 为 :(1) 对 Sm 敏感 的 雄性 细胞 在 有 Sm 存在 的 条 件 下 
不 能 合成 这 种 酶 ;(2) 上 肉 性 细胞 在 遗传 上 是 无 产 酶 能 力 的 ;(3) 接受 了 z' 基因 的 大 多 数 合 
子 , 并 不 变 成 对 Sm 敏感 (因为 直至 很 晚期 ,只 有 一 小 部 分 Sms 基因 转移 到 合子 中 )。 在 
无 诱导 物 条 件 下 ,做 的 这 样 一 个 实验 的 结果 示 于 图 4。 可 见 随 着 z 基 因 的 真正 进入 , 半 乳 


加 入 诱导 物 


P- 半 乳糖 茸 酶 单位 / 毫升 


加 
不 加 诱导 物 


小 时 
图 4 可 诱导 的 产 半 乳 糖 背 酶 的 雄性 细胞 和 组 成 型 的 、 不 产 半 乳 糖苷 酶 的 内 性 
细胞 之 间 发 生 接合 作用 ,形成 的 部 分 合子 合成 半 乳 糖苷 酶 的 情况 


雄性 (Hfri' z+ T6SSS) deis CF^ ic z^ T6'S') 细 菌 分 别 培 养 在 含有 甘油 作 碳 源 的 合成 培养 基 中 ， 
然后 在 不 含 诱导 物 的 同 种 培养 基 中 混合 (时 间 为 0)。 在 这 种 杂交 中 ,接受 了 雄性 细胞 的 Lac 区 域 的 
第 一 批 合子 ,在 第 20 分 钟 形成 。 根 据 整个 群体 酶 活性 的 数量 ,可 以 决定 酶 合成 的 速率 ,在 箭头 表示 
haa fü] 2n A 4k E Co CM ATO ,用 以 防止 进一步 形成 重组 体 , 并 防止 对 雄性 亲本 的 诱导 。 可 以 看 
到 ,在 没有 诱导 物 情况 下 ,在 第 一 批 2'i’ 片断 进入 后 的 60 一 80 分 钟 , 酶 的 合成 停止 ,但 是 加 入 诱导 物 
就 能 重新 恢复 (Pardee 等 ,1959) 。 
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糖苷 酶 的 合成 几乎 立刻 就 开始 了 。 后 面 我 们 将 更 精确 地 分 析 z 基因 的 表达 。 这 里 要 强调 
的 重点 是 :在 开始 的 一 段 时 间 , 合 子 的 行为 和 一 个 组 成 型 细胞 相似 ,在 没有 诱导 物 的 情况 
下 ,也 能 合成 酶 。 然 而 ,大 约 60 分 钟 以 后 , 半 乳 糖苷 酶 合成 的 速率 降 到 零 。 假 如 在 这 时 
加 人 诱导 物 ,能 使 酶 的 合成 重新 达到 最 高 速率 。 换 名 话说 ,我 们 亲眼 看 到 合子 细胞 从 原 
来 的 记 表 现 型 回复 成 了 i 表现 型 。 这 个 实验 清楚 地 说 明 : 可 诱导 的 状态 与 让 基因 控制 合 
成 的 一 种 细胞 质 物 质 的 存在 (并 达到 足够 水 平 ) 是 有 关 的 。[ 还 要 指出 :用 一 个 携带 Lac 
区 域 缺 失 的 肉 性 菌株 ,代替 这 种 i 的 等 位 基因 ,也 可 以 得 到 同样 的 结果 (Pardee 等 ， 
1959)]。 

假如 在 z' 基因 进入 前 几 分 钟 ,将 5- 甲 基色 氨 酸 加 人 到 交配 过 的 细胞 中 去 ,就 不 能 形 
成 半 乳 糖苷 酶 ,因为 这 种 化 合 物 通 过 反馈 抑制 作用 ,抑制 色 氨 酸 的 合成 ,因此 阻 断 了 和 蛋白 
质 的 合成 。 假 定 阻 过 物 是 一 种 蛋白 质 , 或 假定 它 是 由 一 种 特异 的 酶 形成 的 ,并 受到 i 基 
因 的 控制 ,那么 它 的 积案 在 这 种 情况 下 也 应 该 受到 阻 汤 。 反 过 来 ,假定 这 种 阻 史 物 不 是 
一 种 蛋白 质 , 它 的 合成 不 需要 i 基因 所 控制 的 一 种 特异 性 酶 的 预先 合成 ,那么 在 5- 甲 基 
色 氨 酸 存在 时 , 它 也 可 以 积累 ,已 知 (Gros, 未 发 表 的 结果 )5- 甲 基色 氨 酸 不 能 抑制 能 量 的 
转移 或 核 苷 酸 的 合成 。 

Pardee 和 Prestidge(1959) 的 结果 表明 ;在 这 些 条 件 下 , 阻 歇 物 不 能 积累 ,因为 在 加 入 
5- 甲 基色 氨 酸 后 60 分 钟 , 再 加 入 色 氨 酸 会 立即 和 完全 重新 恢复 酶 的 合成 ,但 只 有 在 诱导 
物 存 在 时 才 行 ; 换 句 话说, 当 和 蛋白质 的 合成 受到 阻 断 时 ,合子 细胞 的 细胞 质 已 经 从 组 成 型 
转变 成 了 可 诱导 状态 。 用 氯 霉 素 作 为 阻 断 蛋 白质 合成 的 作用 物 , 也 能 得 到 了 同样 的 结 
果 , 用 其 他 的 基因 转移 系统 也 重复 了 这 个 结果 (Luria 等 ,未 发 表 的 结果 ) 。 

从 这 个 实验 得 出 结论 , 阻 遏 物 不 是 蛋白 质 。 这 又 一 次 反驳 了 ji 基因 控制 着 一 种 能 破 
坏 诱 导 物 的 酶 的 假说 。 这 里 我 们 要 强调 一 下 :这 个 结论 并 不 是 说 阻 过 物 的 合成 与 酶 无 
X ifii HAE UU ORAS BAR SE V 基因 控制 。 对 了 解 阻 遇 物 本 身 的 化 学 性 质 而 言 ,这 些 实验 
尚 不 充分 ,因为 它们 仅 能 排除 蛋白 质 的 候选 资格 。 然 而 ,从 这 些 实验 可 以 推测 , 阻 遏 物 可 
能 是 i 基因 的 初步 产物 ,再 进一步 推测 ,这 样 一 种 初步 产物 可 能 是 一 种 多 核 苷 酸 。 

结束 这 一 部 分 之 前 ,还 必须 指出 :在 几 个 诱导 系统 中 都 发 现 了 组 成 型 突变 体 ; 事 实 
上 ,不 管 在 那里 都 是 由 于 采用 了 适当 的 选择 技术 才 寻 找到 它们 [大 上 肠 杆菌 的 淀粉 麦芽 糖 
酶 (Cohen-Bazire 和 Jolit,1953); 蜡 状 芽孢 杆菌 的 青霉素 酶 (Kogut, Pollock 和 Tridgell, 
1956); 大 肠 杆菌 的 葡 糖 苷 酸 酶 (F. Stoeber, 未 发 表 的 结果 ); 半 乳 粮 激酶 和 半 乳 糖 转移 酶 
(Buttin ,未 发 表 的 结果 )]。 任 何 一 个 诱导 系统 都 应 该 可 能 产生 组 成 型 突变 体 , 这 有 力 地 
表明 , 某 种 功能 的 丢失 就 会 发 生 ( 或 至 少 经 常 发 生 ) 这 种 突变 。 在 大 肠 杆菌 半 乳 糖 系统 
中 ,已 经 发 现 这 种 组 成 型 突变 是 多 效 的 ,能 影响 连续 的 3 种 不 同 的 酶 ( 半 乳 糖 激 酶 、. 半 屯 
糖 转移 酶 、UDP- 半 乳糖 差 向 异 构 酶 ), 而 且 这 种 突变 体 是 发 生 在 与 相应 的 结构 基因 不 同 
的 一 个 位 点 上 (Buttin, 未 发 表 的 结果 )。 

从 所 评论 的 这 些 观 察 得 出 的 主要 结论 可 以 总 结 为 :规定 了 一 类 新 的 基因 ,我 们 将 把 
它 叫 做 调节 基因 (Jacob 和 Monod,1959)。 调 节 基 因 不 为 它 所 控制 的 蛋白 质 提供 结构 信 
息 。 调 节 基 因 的 特异 性 产物 是 一 种 细胞 质 物 质 , 这 种 细胞 质 物质 抑制 从 一 种 (或 多 种 ) 结 
构 基 因 到 蛋白 质 的 信息 传递 。 与 经 典 的 结构 基因 不 同 , 一 个 调节 基因 可 以 控制 几 种 不 同 
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的 蛋白 质 的 合成 ,一 个 基因 一 种 蛋白 质 的 规律 对 调节 基因 并 不 适用 。 

诱导 和 阻 过 之 间 的 极度 相似 性 ,说明 这 两 种 效应 代表 同 种 机 制 的 不 同 表 现形 式 。 如 
果 这 是 真实 的 ,而 且 假 定 上 述 的 结论 也是 有 确实 证 据 的 ,预期 将 发 现 阻 遏 系统 的 遗传 控 
制 也 与 调节 基因 有 关 。 


阻 遏 系统 中 的 调节 基因 


从 几 种 阻 过 系统 的 组 成 或 去 阻 吕 突变 体 得 到 的 证 据 , 应 验 了 上 述 预 见 。 为 了 分 离 这 
种 突变 体 ,可 把 某 些 正常 阻 过 代谢 物 的 类 似 物 用 作 特 异性 的 选择 因素 ,因为 除了 作为 阻 
过 代谢 物 之 外 ,它们 不 能 代替 代谢 物 。 例 如 ,在 蛋白 质 合成 中 ,5- 甲 基色 氨 酸 不 能 代替 色 
氨 酸 (Munier, 未 发 表 的 结果 ) AA, È BAI E ARA R A BE BC Monod 和 Cohen-Baz- 
ire,1953)。 正 常 的 野生 型 大 肠 杆菌 ,在 有 5- 甲 基色 和 氨 酸 存在 时 不 能 生长 。 对 5- 甲 基色 氨 
酸 完 全 有 抗 性 的 稳定 突变 体 ,看 来 其 中 大 部 分 原来 是 色 和 氨 酸 系统 组 成 型 的 0?。 这 些 菌 株 
的 性 质 表 明 :它们 是 由 于 一 个 调节 基因 Rr 的 突变 引起 的 (Cohen 和 Jacob,1959)。 在 这 
些 突变 体 中 , 色 氮 酸 合成 酶 以 及 至 少 还 有 与 这 个 系统 前 面 步骤 有 关 的 另外 两 种 酶 ,合成 
速率 是 相同 的 , 色 氨 酸 的 存在 对 它们 并 无 影响 ;而 在 野生 型 中 ,所 有 这 些 酶 都 受到 色 氨 酸 
的 强烈 阻 遇 。 事 实 上 ,在 色 氨 酸 存 在 时 突变 体形 成 的 酶 ,要 比 无 色 氨 酸 存在 时 野生 型 形 
成 的 酶 还 要 多 (这 和 下 述 情况 完全 一 样 :i z' 突变 体 在 无 诱导 物 时 形成 的 半 乳 糖苷 酶 ,要 
比 野 生 型 在 饱和 浓度 的 诱导 物 存在 条 件 下 形成 的 酶 还 要 多 )。 突 变 体 从 培养 基 中 聚集 色 
氨 酸 的 能 力 未 受到 损害 ,它们 的 色 氨 酸 酶 的 活性 也 没 增加 。 因 此 阻 遏 代谢 物 对 色 和 氨 酸 敏 
感性 的 丢失 ,不 能 归结 为 是 细胞 把 色 氨 酸 破 坏 了 ,或 是 排泄 出 去 了 。 只 能 是 反映 了 控制 
系统 本 身 的 破坏 。 对 Re 突变 的 几 个 回复 突变 进行 了 遗传 作 图 。 发 现 它们 都 位 于 染色 体 
的 同一 小 区 域内 ,与 Yanofsky 和 Lennox(1959) 证 实 的 .合成 这 个 系统 各 种 酶 的 基因 从 ， 
相距 很 远 。Yanofsky(1960) 的 工作 又 证 明 : 这 些 基因 (包括 两 个 顺 反 子 ) 中 ,有 一 个 是 色 
氨 酸 合成 酶 的 结构 基因 , 据 可 靠 推 测 , 这 个 基因 从 中 的 另 一 些 基 因 , 决 定 着 这 个 系统 中 前 
面 的 各 种 酶 的 结构 。 由 此 看 来 ,Rr 基因 是 控制 几 种 不 同 蛋 白质 合成 的 速率 ,而 不 是 决定 
它们 的 结构 。 因 为 它 的 位 置 离 结构 基 因 很 远 , 因 此 只 有 通过 一 种 细胞 质 中 间 产 物 才 能 起 
到 这 种 作用 。 为 了 证 实 它 是 一 个 调节 基因 ,必须 证 实 组 成 型 (RT ) 等 位 基因 就 是 相当 于 这 
个 基因 (或 基因 产物 ) 的 失 活 状态 , 即 是 隐 性 的 。 这 种 情况 下 ,不 能 用 稳定 的 杂 合 子 。 但 
EIR X PR 杂交 得 到 的 一 些 过 渡 ( 有 性 ) 杂 合体 对 5- 甲 基色 和 氨 酸 是 敏感 的 ,这 表明 可 
阻 过 的 等 位 基因 是 显 性 的 (Cohen 和 Jacob,1959)。 

在 精 氨 酸 合成 系统 中 ,大 约 有 7 种 酶 同时 受精 氨 酸 阻 过 (Vogel,1957a,b;Gorini 和 
Maas,1958)。 控 制 这 些 酶 的 特异 性 基因 ( 即 可 能 是 结构 基因 ) 分 散在 染色 体 的 不 同位 点 
上 。 已 经 得 到 一 些 抗 刀 豆 氨 酸 的 突变 体 , 在 这 种 突变 体 中 ,其 中 有 几 种 (也 可 能 是 全 部 ) 
酶 同时 被 去 抑制 。 这 些 突变 发 生 在 与 这 些 结构 基因 位 点 距离 很 远 的 一 个 位 点 上 (靠近 
Sm), 。 对 这 种 显 性 的 相关 性 ,还 未 做 分 析 (Gorini, 未 发 表 的 结果 :Maas 等 ,未 发 表 的 结 
果 )。 


D 对 5- 甲 基色 氨 酸 的 抗 性 也 可 能 由 另外 的 机 制 引 起 ,但 与 我 们 这 里 讨论 的 问题 无 关 。 
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碱 性 磷酸 酶 的 情况 更 有 趣 ,因为 与 这 种 蛋白 质 相对 应 的 结构 基因 已 经 得 到 了 很 好 的 
证 实 , 证 据 就 是 在 这 个 位 点 上 的 各 种 突变 都 会 造成 所 合成 的 磷酸 酶 发 生 改 变 (Levinthal， 
1959)。 这 种 酶 的 合成 受 正 磷酸 盐 的 阻 过 (Torriani,1960)。 已 分 离 到 了 一 些 在 正 磷酸 盐 
存在 时 能 合成 大 量 酶 的 组 成 型 突变 体 。 这 些 突变 发 生 在 与 结构 基因 不 等 位 的 两 个 位 点 
上 ,所 有 的 测定 都 证 明 这 种 组 成 酶 与 野生 型 (可 阻 过 的 ) 酶 是 一 样 的 。 这 两 个 位 点 的 组 成 
型 等 位 基因 都 被 证 明 相 对 于 野生 型 是 隐 性 的 。 相 反 , 结 构 基 因 (P 基因 ) 的 突变 不 影响 调 
节 机 制 , 因 为 在 正 磷酸 盐 存 在 时 ,由 P 基因 突变 体形 成 的 改变 了 的 (无 活性 的 ) 酶 ,和 野生 
型 酶 受到 相同 程度 的 阻 过 (Echols 等 ,1961) 。 
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综合 上 述 观 察 ,可 以 看 出 , 毫 无 疑问 , 阻 过 和 诱导 一 样 也 是 受 特异 性 的 调节 基因 控制 
的 ,在 这 两 类 系统 中 ,调节 基因 都 是 通过 一 种 基本 相似 的 机 制 进行 操纵 的 , 换 句 话说 ,就 
是 通过 控制 一 种 胞 内 物质 的 合成 来 进行 操纵 的 。 这 种 胞 内 物质 能 抑制 从 结构 基因 到 有 蛋 
白质 的 信息 转移 。 

因此 ,很 明显 ,在 阻 晕 系统 中 能 抑制 酶 的 合成 的 那些 代谢 物 ( 如 色 氨 酸 、 精 氮 酸 、 正 磷 
酸 盐 ) ,本 身 是 没有 阻 壹 活性 的 ,只 有 通过 与 在 调节 基因 控制 下 合成 的 一 种 阻 过 物 互 相 作 
用 才 有 阻 巡 活性 。 它 们 的 作用 最 好 说 成 是 对 受 遗 传 控 制 的 阻 过 系统 的 一 种 激活 作用 。 
为 了 避免 用 词 上 的 混 消 ,我们 将 把 阻 巡 代谢 物 称 为 辅 阻 巡 物 ,仍旧 把 调节 基因 的 细胞 质 
产物 叫做 阻 过 物 ( 或 主 阻 过 物 ) 。 

阻 遇 物 和 辅 阻 遇 物 ( 在 阻 晕 系统 中 ) 或 阻 过 物 和 诱导 物 ( 在 诱导 系统 中 ) 之 间 相 互 作 
用 的 性 质 确实 是 个 难题 。 单 纯 作为 一 种 形式 上 的 叙述 ,人 们 可 以 把 诱导 物 认 为 是 阻 歇 物 
FO f CU ,把 辅 阻 过 物 认 为 是 阻 过 物 的 激活 物 。 为 了 说 明 这 种 持 抗 作用 或 激活 作用 ,可 
以 提出 各 种 各 样 的 化 学 模型 。 我 们 不 准备 讨论 这 些 假说 ,因为 目前 还 没有 证 据 可 以 支持 
或 否定 任何 一 种 特异 的 假说 。 但 必须 指出 ,不 管 哪 一 种 模型 ,必须 说 明 诱 导 物 或 辅 阻 遏 
物 的 结构 特异 性 ,要 说 明 这 一 点 ,只 有 假设 这 种 相互 作用 和 一 种 立体 特异 受 体 有 关 。 阻 
遏 物 不 是 一 种 蛋白 质 , 这 一 事实 引起 一 个 极 大 的 困难 ,因为 与 小 分 子 形成 立体 特异 复合 
物 的 能 力 , 好 像 是 恒 白 质 的 一 种 特性 。 如 果 一 种 蛋白 质 ( 可 能 是 一 种 酶 ) 和 这 种 特异 性 有 
关 , 而 这 种 蛋白 质 的 结构 假定 又 是 由 一 个 结构 基因 决定 的 ,那么 这 个 基因 的 突变 将 造成 
失去 被 诱导 (或 被 阻 过 ) 的 能 力 。 这 类 突变 体 ( 具 有 多 效 的 、 隐 性 的 .并 且 能 被 其 他 结构 基 
因 突 变 体 互补 的 这 些 明 确 可 预见 特性 ) 在 乳糖 系统 中 尚未 见 到 ;但 受 控 制 的 酶 本 身 ( 半 乳 
糖苷 酶 或 乙酰 基 转 移 酶 ) 起 诱导 酶 作用 的 可 能 性 已 被 排除 。 

可 以 想象 ,在 合成 氨基 酸 的 阻 过 系统 中 ,这 种 作用 是 由 担负 主要 功能 (这 些 主要 功能 
丧失 就 会 致死 ) 的 酶 ,例如 活化 酶 ,同时 承担 的 。 但 这 在 大 多 数 诱导 系统 的 情况 中 似乎 是 
难以 想象 的 。 通 过 这 些 观 察 仍 不 能 排除 的 一 种 可 能 性 是 阻 站 物 本 身 合成 诱导 和 蛋白质, 然 
后 阻 遏 物 再 与 诱导 蛋白 质 结 合 ,这 样 ,诱导 酶 的 遗传 失 活 将 与 阻 遏 物 本 身 结构 改变 是 偶 


274 Selorted Works of Grnelirs* 


aD 蛋白 质 合成 的 遗传 调节 机 制 Ga 


联 的 ,而 且 一 般 表现 为 是 调节 基因 的 组 成 型 突变 DD。 在 这 里 谈 到 这 种 可 能 性 ,只 是 用 来 作 
为 我 们 已 简短 分 析 过 的 这 个 进退 两 难 的 问题 的 一 种 解释 ,问题 的 解决 还 取决 于 对 阻 过 物 
化 学 结构 的 鉴定 。 


在 温和 叭 菌 体系 统 中 的 调节 基因 和 和 免疫 性 


某 些 基因 的 潜在 功能 ,或 者 可 以 表达 出 来 ,或 者 受到 特异 性 的 抑制 ,最 突出 的 一 个 例 
子 就 是 温和 噬菌体 系统 中 的 免疫 现象 (Lwoff, 1953; Jacob, 1954; Jacob 和 Wollman, 
1957;Bertani,1958;Jacob,1960) 。 

这 种 所 谓 的 温和 只 菌 体 , 它 的 遗传 物质 可 以 下 述 两 种 状态 中 的 一 种 在 寄主 细胞 内 
存在 。 


1. 营养 体 状 态 


只 菌 体 基 因 组 自主 地 增殖 。 在 这 个 过 程 中 ,全 部 的 噬菌体 组 分 都 合成 了 ,最 终 的 结 
果 导 致 寄主 细胞 溶菌 ,并 释放 出 有 侵 染 性 的 噬菌体 颗粒 。 


2. 原 噬菌体 状态 


通过 两 种 遗传 成 分 作为 一 个 单位 进行 共同 复制 的 方式 ,使 哈 菌 体 的 遗传 物质 附着 到 
细菌 染色 体 的 一 个 特异 位 置 上 去 。 这 种 寄主 细胞 就 叫做 是 洲 源 的 。 只 要 噬菌体 基因 组 
处 于 原 噬 菌 体 状态 ,就 不 产生 噬菌体 颗粒 。 为 了 使 洲 源 细菌 产生 噬菌体 ,噬菌体 的 遗传 
物质 必须 经 过 从 原 噬 菌 体 到 营养 体 状态 的 转变 。 在 洲 源 细菌 正常 生长 期 间 , 这 种 转变 极 
少 发 生 。 但 是 ,含有 某 几 种 原 噬 菌 体 的 溶 源 菌 培养 物 ,经 过 紫外 线 、X 射线 或 能 改变 
DNA 代谢 的 各 种 化 合 物 的 处 理 , 可 以 诱发 这 种 转变 (Lwoff, Siminovitch 和 Kjeldgaard, 
1950; Lwoff,1953;Jacob,1954),. 

388 ick xp DS BS 2E dae AE A A Jr AE BE 2b DR ie GE a UR HA 
组 的 研究 可 以 看 出 :至 少 存在 两 组 不 同 的 病毒 功能 ,它们 都 与 合成 特异 性 蛋白 质 的 能 力 
有 关 (Jacob,Fuerst 和 Wollman,1957)。 某 些 早期 功能 看 来 是 唆 菌 体 基 因 组 的 营养 增殖 
所 预先 需要 的 (至 少 在 工 系 偶数 列 的 烈性 噬菌体 中 是 这 样 ) ,现在 已 经 知道 ,这 些 早期 功 
能 与 一 系列 新 酶 的 合成 有 关 (Flaks 和 Cohen, 1959; Kornberg, Zimmerman, Kornberg 和 
Josse,1959) 。 一 组 晚期 功能 与 组 成 叭 菌 体 外 壳 的 结构 蛋白 质 的 合成 有 关 。 这 些 不 同 的 
病毒 功能 的 表达 ,仿佛 在 某 种 意义 上 是 与 一 连 串 的 过 程 同 等 的 ,因为 某 些 早期 功能 的 缺 
陷 突 变 , 也 可 能 导致 不 能 完成 噬菌体 增殖 的 几 个 后 期 步 桑 (Jacob 等 ,1957) 。 

相反 ,在 原 噬菌体 状态 下 ,病毒 的 功能 是 不 表达 的 ,而 且 在 溶 源 细 菌 中 噬菌体 外 壳 的 
蛋白 质 组 分 是 测 不 出 来 的 。 另 外 ,如 果 一 种 噬菌体 颗粒 的 基因 组 已 经 以 原 噬 菌 体 状 态 存 
在 于 溶 源 细菌 中 ,那么 这 种 溶 源 细 菌 就 会 对 这 种 噬菌体 颗粒 表现 出 显著 的 特异 的 免疫 特 
性。 用 同 源 噬菌体 颗粒 侵 染 溶 源 细 胞 时 ,这 些 颗 粒 吸附 到 细胞 上 ,并 把 它 的 遗传 物质 注 


D 假定 , 当 这 种 突变 体 失 去 了 形成 其 有 关 诱 导 蛋 白质 能 力 时 ,这 种 阻 巡 物 仍 有 活性 ,那么 ,这 种 模型 就 可 以 解 
释 乳 糖 系统 中 调节 基因 兴 ( 最 性 ) 突 变 体 的 性 质 。 
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入 细胞 ,但 细胞 仍 能 存活 。 注 入 的 这 种 遗传 物质 不 表现 它 的 病毒 功能 , 它 不 能 起 始 外 光 
蛋白 质 成 分 的 合成 ,也 不 能 进行 营养 体 的 增殖 。 在 细菌 的 细胞 增殖 过 程 中 , 它 仍 是 不 起 
作用 的 ,并 不 断 被 稀释 (Bertani,1953;Jacob,1954) 。 

因此 ,在 溶 源 细菌 中 , 叭 菌 体 基因 功能 的 抑制 不 仅 适 用 于 原 噬菌体 ,也 适用 于 其 他 的 
同 源 噬菌体 基因 组 。 它 只 取决 于 原 噬 菌 体 的 存在 (而 和 原 噬 菌 体 刺 激 造成 的 .细菌 基因 
的 永久 性 变化 无 关 ), 因 为 要 使 细菌 重新 变 得 对 噬菌体 敏感 ,必须 (也 只 需 ) 去 掉 原 喉 
PATA 

有 两 种 解释 可 考虑 用 来 说 明 这 些 免疫 性 的 相互 关系 : 

(1) 原 哈 菌 体 占据 并 封 阻 了 寄主 染色 体 上 的 一 个 位 点 ,在 某 种 意义 上 说 ,这 个 位 点 是 
同 源 噬菌体 营养 增殖 所 特异 需要 的 。 

(2) 这 种 原 噬 菌 体 产生 一 种 细胞 质 抑 制 物 ,妨碍 了 起 始 营养 增殖 所 需要 的 一 些 反应 
(推测 是 一 种 特异 性 蛋白 质 的 合成 ) 的 完成 。 

要 在 这 两 种 可 选择 的 假说 中 作出 抉择 ,可 以 通过 研究 宿主 的 二 倍 体 ( 溶 源 特性 是 杂 
合 的 ) 来 达到 。 分 离 到 一 个 性 因子 , 它 扬 取 了 一 小 段 细 菌 染色 体 , 这 个 染色 体 小 片段 带 有 
控制 乳 糙 发 酵 的 基因 (Gal) 和 原 噬 菌 体 的 附着 位 点 。 带 有 Gal A^ /FGal'A' 或 Gal A' / 
FGal' A 结构 的 二 倍 杂 合体 ,对 于 和 噬菌体 超 感 染 是 免疫 的 ,结果 表明 免疫 性 对 非 免疫 性 
是 显 性 的 ,而 且 是 通过 细胞 质 进 行 表 达 的 (Jacob,Schaeffer 和 Wollman,1960) 。 

RWA ORAE TEEUR CA 细胞 发 生 接合 的 过 程 中 所 形成 的 过 渡 合 子 的 研究 ,也 得 到 
TARR., EDAX LA 的 杂交 中 ,由 雄性 染色 体 揽 带 的 原 噬 菌 体 转移 进 非 免疫 的 
受 体 , 从 而 引起 向 噬菌体 营养 状态 的 转移 ,使 噬菌体 在 合子 中 增殖 ,并 发 生 溶菌 ,释放 出 
噬菌体 颗粒 。 这 种 现象 被 称 为 合子 的 诱导 (Jacob 和 Wollman,1956)。 但 是 ,在 反 向 杂交 
dA XP 中 ,不 会 发 生 合子 的 诱导 。 这 种 由 雄性 染色 体 携 带 的 非 溶 源 特性 转移 进 免 疫 
受 体 ,不 能 引起 原 喉 菌 体 的 发 育 , 产 生 的 这 种 合子 对 和 噬菌体 的 超 感 染 是 免疫 的 。 

用 溶 源 和 和 非 溶 源 的 雄性 和 上 肉 性 细胞 进行 正 反 交 , 所 得 的 相反 结果 与 乳糖 系统 中 用 可 
诱导 和 不 能 诱导 的 细胞 进行 正 反 交 得 到 的 结果 ,是 完全 类 似 的 。 在 这 两 种 情况 中 ,决定 
因子 显然 都 是 合子 细胞 质 的 来 源 , 而 且 必 然 得 出 如 下 结论 : 溶 源 细 艾 的 免疫 性 是 起 因 于 

-种 细胞 质 成 分 ,在 这 种 成 分 存在 时 ,病毒 的 基因 就 不 能 表达 (Jacob,1960) 。 

在 乳糖 系统 中 ,我 们 曾经 用 来 解释 调节 基因 产物 的 两 种 假说 ,同样 也 适用 于 在 溶 源 
细菌 中 保证 得 到 免疫 性 的 细胞 质 抑制 物 。 这 两 种 假说 是 : 

(1) 这 种 抑制 物 是 一 种 特异 性 的 阻 过 物 , 它 阻止 起 始 噬菌体 营养 增殖 所 需要 的 一 种 
(或 多 种 ) 早 期 蛋白 质 的 合成 。 

(2) 这 种 抑制 物 是 一 种 酶 , 它 能 破坏 由 非 溶 源 细胞 正常 合成 的 .为 蜂 菌 体 的 营养 增殖 
所 特异 需要 的 一 种 代谢 物 。 

对 第 二 个 假说 提出 争议 的 有 几 方 面 的 论据 (Jacob 和 Campbell,1959;Jacob,1960)。 
首先 ,对 于 所 给 的 一 个 细菌 菌株 ,已 知 有 多 种 温和 噬菌体 ,其 免疫 图 像 各 不 相同 。 根 据 第 
二 种 假说 ,这 些 噬 菌 体 中 的 每 一 种 ,在 营养 增殖 时 都 特异 地 需要 由 非洲 源 细 胞 正常 产生 
的 一 种 代谢 物 ,推测 各 种 代谢 物 互 不 相同 。 第 二 个 争论 是 由 下 列 事实 引起 的 : 像 乳 糖 系 
统 的 阻 遇 物 一 样 ,在 有 氧 霉 素 存 在 时 ,( 即 在 没有 蛋白 质 合 成 时 ) 能 合成 与 免疫 性 有 关 的 
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抑制 物 ,在 有 氯 霉 素 存 在 的 情况 下 进行 了 + X 早 4 杂交 ,不 发 生 合子 的 诱导 ,并 发 现在 重 
组 体 中 原 噬 菌 体 能 正常 传递 。 

为 了 说 明 溶 源 细菌 中 的 免疫 性 ,我 们 采用 了 和 在 适应 酶 系统 中 同样 类 型 的 解释 。 根 
据 这 种 解释 , 原 噬 菌 体 控制 着 一 种 细胞 质 阻 过 物 , 这 种 细胞 质 阻 遇 物 能 特异 地 抑制 一 种 
《或 几 种 ) 对 起 始 噬菌体 营养 增殖 所 必需 的 蛋白 质 的 合成 。 在 这 个 模型 中 ,不 论 是 通过 侵 
染 还 是 通过 接合 ,将 噬菌体 的 遗传 物质 引入 非 溶 源 的 细胞 ,都 将 引起 特异 性 阻 遏 物 的 合 
成 和 叭 菌 体 营 养 增殖 所 需要 的 早期 蛋白 质 合 成 之 间 发 生 一 场 竞争 。 寄 主 细胞 的 命运 如 
fj? 是 通过 溶 源 化 存活 下 来 呢 ?” 还 是 因 叭 菌 体 增殖 导致 溶菌 呢 ? 这 要 看 条 件 是 有 利于 
阻 殉 物 的 合成 ,还 是 有 利于 那 种 蛋白 质 的 合成 。 如 果 培 养 条 件 的 改变 (如 在 低温 下 侵 染 ， 
或 有 氯 老 素 存在 ) 有 利于 阻 过 物 的 合成 ,就 会 导致 溶 源 化 , 若 有 利于 那 种 蛋白 质 的 合成 ， 
就 会 导致 溶菌 。 以 紫外 线 诱发 现象 为 例 , 可 通过 下 列 途径 来 理解 :可 诱导 的 溶 源 细菌 暴 
露 于 紫外 线 或 X 射线 ,将 短暂 地 破坏 调节 系统 ,例如 ,阻碍 阻 遇 物 的 进一步 合成 。 假 定 阻 
将 物 是 不 稳定 的 ,那么 它 在 细胞 内 的 浓度 将 降低 ,并 达到 很 低 的 水 平 , 足 以 使 早期 蛋白 质 
能 够 合成 。 于 是 噬菌体 的 营养 增殖 便 被 不 可 逆转 地 起 始 了 。 

通过 对 免疫 性 的 遗传 分 析 , 进 一 步 增 进 了 对 溶 源 系统 和 适应 系统 之 间 相 似 性 的 认 
VA. Md fte PI. EAE ,4 叭 落体 的 基因 组 可 能 包括 两 部 分 ( 见 图 5): 一 是 中 心 片断 一 一 C 区 
域 , 它 含 有 一 些 决 定子 ,这 些 决定 子 控制 着 与 溶 源 化 有 关 的 各 种 功能 (Kaiser,1957); 这 个 
连锁 群 的 另 一 部 分 含有 一 些 控制 病毒 功能 的 决定 子 , 即 与 噬菌体 的 各 种 和 蛋白质 有 关 的 结 
构 基 因 。 某 些 温和 喉 菌 体 菌株 虽然 免疫 图 像 不 同 , 但 仍然 能 够 进行 遗传 重组 。 在 这 样 的 
杂交 中 ,特异 性 免疫 图 像 的 差异 是 受 C 区 域 的 一 个 小 片段 im 控制 的 (Kaiser 和 Jacob, 
1957) 。 换 名 话说 ,一 个 原 噬 菌 体 , 在 它 的 C 区 域 含有 一 个 小 片段 im ,这 个 im 片段 控制 着 
对 带 有 同 源 im 片段 的 噬菌体 基因 组 有 特异 活性 的 阻 过 物 的 合成 。 
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图 中 表示 各 个 标志 的 直线 排列 。 图 中 符号 指 的 是 各 种 噬 菌 斑 的 大 小 .类 型 和 寄主 范 国 的 标志 。 
符号 d 指 的 是 各 种 缺陷 突变 体 。 用 粗 线 表 示 的 是 CC 区 域 ,在 下 方 是 它 的 放大 图 。 数 字 表 示 相 对 应 的 各 
种 CC 突变 。 这 个 C 区 域 可 以 再 分 成 3 个 功能 单位 ,Cl LC; 和 Ci; 控制 免疫 性 的 那个 片段 定名 为 im, 
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在 im 区 域 ,有 两 类 突变 ,它们 的 性 质 与 影响 适应 酶 系统 调节 基因 的 各 种 突变 是 极 相 
似 的 。 

(1) 某 些 突变 (CT 一 Cj 引起 在 单一 侵 染 中 溶 源 化 能 力 的 完全 丧失 。 所 有 的 C. 突变 
都 位 于 im 片段 的 一 小 段 上 的 一 个 基因 从 中 ,在 互补 试验 中 ,它们 的 行为 属于 同一 个 顺 反 子 。 

HH C, 和 Ci 噬菌体 进行 混合 感染 ,可 得 到 带 有 C: 和 Ci 两 种 原 噬 菌 体 的 双 溶 源 无 性 
系 。 这 些 双 溶 源 无 性 系 发 生 分 离 时 ,会 产生 只 带 有 C 类 型 的 单 溶 源 细胞 ,但 不 会 产生 只 
WA C. 类 型 的 单 溶 源 细胞 。 这 些 发 现 表明 了 野生 型 等 位 基因 对 突变 体 C. 等 位 基因 是 
显 性 的 ,而 且 通 过 细胞 质 表 达 出 阻止 突变 体 基 因 组 进入 原 噬 菌 体 状态 。 因 此 ,Ci 突变 的 
性 质 与 适应 系统 隐 性 组 成 突变 体 的 性 质 是 相似 的 。 这 些 证 据说 明 ,C: 位 点 控制 着 与 免疫 
性 有 关 的 阻 遏 物 的 合成 ,还 说 明 C 突变 相当 于 这 个 位 点 (或 它 的 产物 ?的 失 活 。 

(2) 发 现 有 一 种 突变 (ind 一 ind- ), 引 起 原 噬 菌 体 南 失 可 诱导 性 , 即 溶 源 菌 经 过 紫外 
RX 射线 或 化 学 诱导 物 处 理 引 起 噬菌体 营养 增殖 的 这 种 能 力 南 失 了 。 这 种 突变 是 位 于 
C, 片段 上 上。 突变 体 等 位 基因 ind” 对 野生 型 等 位 基因 ind’ 是 显 性 的 ,因为 双 溶 源 性 的 
Aind' /Aind" 或 结构 为 :Gal Aind' /FGal' Aind 或 Gal Aind“ /FGal! A' ind’ 的 二 倍 杂 合 
子 , 都 是 不 可 诱导 的 。 另 外 ,Xind 突变 体 表 现 出 一 种 独特 的 性 质 。 如 果 带 有 一 个 野生 型 
Jt E AAS B EE UR A BAEK 12 (A ) ,经 紫外 线 照射 整个 群体 便 会 游 菌 , 并 释放 出 噬菌体 。 在 
照射 前 或 照射 后 立即 用 Xind 突变 体 侵 染 这 种 细胞 ,将 完全 抑制 噬菌体 的 产生 和 溶菌 作用 。 

ind 突变 体 的 性 质 好 像 在 各 个 方面 ,都 与 以 前 叙述 过 的 乳糖 系统 中 突变 体 的 性 质 
很 相似 。 对 ind 突变 体 的 独特 性 质 只 能 用 同一 种 假说 来 解释 , 即 ind 突变 通过 产生 更 多 
的 阻 巡 物 或 产生 更 有 效 的 阻 过 物 的 方式 ,在 数量 上 或 质量 上 影响 阻 遏 物 的 合成 。 如 果 这 
种 推测 和 C, 突变 能 使 一 种 活性 阻 过 物 的 产生 能 力 丢 失 的 假说 都 是 正确 的 ,那么 ,Ciind- 
双重 突变 体 就 会 丢失 在 野生 型 噬菌体 侵 染 溶 源 菌 时 ,抑制 噬菌体 增殖 的 能 力 。 这 是 已 经 
观察 到 的 事实 。 很 明显 ,认为 C. 位 点 控制 着 一 种 破坏 代谢 物 的 酶 合成 的 这 种 假说 ,是 不 
能 解释 ind” 突变 体 的 性 质 的 (Jacob 和 Campbell,1959) 。 

总 之 ,对 溶 源 系统 的 分 析 揭 示 了 在 这 些 系 统 中 ,病毒 基因 的 表达 是 受 一 种 细胞 质 阴 
过 物 控 制 的 ,而 这 些 阻 过 物 的 合成 又 受 病 毒 基 因 组 一 个 特殊 的 调节 基因 控制 。 这 种 阻 次 
物 能 阻 遏 哪些 蛋白 质 的 合成 ,这 一 点 尚未 证 实 , 但 这 些 蛋 白质 很 可 能 就 是 起 始 噬 菌 休 整 
个 营养 增殖 过 程 早 期 的 酶 。 鉴 于 这 些 蛋 白质 对 不 同类 型 的 诱导 条 件 十 分 敏感 ,看 来 噬 菌 
体 的 阻 巡 系统 完全 可 以 与 酶 适应 系统 相 匹 敌 。 


操纵 基因 和 操纵 子 


操纵 基因 是 阻 遏 物 作 用 的 部 位 


在 前 面 的 章节 中 ,我 们 已 讨论 过 的 证 据 表 明了 从 结构 基因 到 蛋白质 的 信息 传递 是 受 
特异 的 阻 过 物 控制 的 , 阻 遇 物 由 调节 基因 合成 。 我 们 现在 应 当 考 虑 下 一 个 问题 , 即 阻 过 
物 作 用 的 部 位 和 模型 。 
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关于 这 个 问题 , 阻 遇 物 最 重要 的 性 质 是 它 作 用 所 特有 的 多 效 性 和 特异 性 。 在 大 肠 杆 
菌 乳 糖 系统 中 ,i 基因 的 突变 不 影响 任何 其 他 系统 ,所 以 , 阻 过 物 是 具有 高 度 特异 性 的 ;这 
些 突变 又 同时 影响 着 半 乳 糖苷 酶 和 乙酰 基 转 移 酶 .而且 在 数量 上 达到 相同 的 程度 ,所 以 
阻 遏 物 又 是 多 效 的 。 

阻 过 物 操纵 作用 的 特异 性 指 的 是 , 它 通过 与 该 系统 的 一 个 具有 适当 (互补 的 ) 分 子 构 
型 的 部 分 ,形成 立体 特异 结合 而 起 作用 。 而 且 必 须 假 定 , 当 这 一 部 分 与 阻 巡 物 结合 时 ,从 
基因 到 蛋白 质 的 信息 流动 就 会 被 中 断 。 这 个 控制 部 分 ,我 们 将 称 之 为 操纵 基因 (Jacob 和 
Monod,1959) 。 我 们 应 当 引 起 对 下 述 事 实 的 注意 ,一 旦 能 够 证 实 一 种 特异 性 阻 过 物 确实 存 
在 ,那么 ,上 面 规定 的 那 种 操纵 基因 成 分 的 存在 , 随 之 也 就 是 必然 的 了 。 因此 ,我 们 的 问题 不 
是 研究 操纵 基因 是 否 存 在 ,而 是 研究 在 信息 传递 系统 中 , 它 在 哪里 以 及 如 何 介 入 的 问题 。 

从 上 面 的 考虑 立即 得 到 一 个 重要 的 预示 一 一 任何 一 种 有 关 操 纵 基 因 性 质 的 假说 , 它 
的 特异 的 互补 构 型 必定 受 遗传 决定 ;因此 ,有 些 突变 能 改变 或 取消 操纵 基因 对 阻 过 物 的 
特异 性 亲和力 ,但 不 会 降低 它 起 始 信息 传递 的 活性 。 这 些 突变 也 必然 影响 到 操纵 基因 本 
身 , 将 引起 一 种 (或 多 种 ) 蛋 白质 的 组 成 型 合成 。 这 些 罕 变 将 用 来 定义 一 个 操纵 基因 位 
点 , 它 与 调节 基因 在 遗传 学 上 是 不 同 的 ( 即 它 的 突变 应 该 没有 调节 基因 的 等 位 基因 的 行 
为 ) ;这 种 突变 体 特 有 的 、 可 预期 的 性 质 是 组 成 型 的 等 位 基因 对 野生 型 应 该 是 显 性 的 , 因 
为 (实际 上 还 是 一 种 假说 ?在 一 个 二 倍 体 细胞 中 ,对 阻 遏 物 敏 感 的 操纵 基因 的 存在 ,并 不 
妨碍 对 阻 巡 物 不 敏感 的 操纵 基因 的 操纵 作用 。 


组 成 型 操纵 基因 突变 


至 今 , 具 有 上 面 预料 那些 性 质 的 组 成 型 突变 体 , 已 在 两 个 受阻 遏 物 控 制 的 系统 , 即 在 
大 肠 杆 菌 的 噬菌体 和 Lac 系统 中 发 现 了 。 

在 * 哄 菌 体系 统 中 ,由 于 这 些 突变 体 在 免疫 细菌 中 能 进行 营养 发 育 ,而 在 野生 型 细 
菌 中 则 是 溶 源 的 ,因此 很 容易 挑选 ,而 且 已 对 这 类 突变 体 进行 了 鉴定 。 这 一 特性 意味 着 
这 些 突变 体 (v 对 洲 源 细胞 中 的 阻 遏 物 是 不 敏感 的 。 事 实 上 ,用 这 些 突变 体 颗粒 侵 染 溶 
源 细胞 时 ,也 诱发 了 早生 型 的 原 噬 菌 体 的 发 育 , 产 生 的 叭 菌 体 群体 是 一 种 v 和 ，* 颗粒 的 
混合 物 。 这 和 预料 是 一 致 的 , 据 推 测 原 吻 菌 体 发 育 的 起 始 只 依赖 于 由 烈性 噬菌体 颗粒 所 
提供 的 一 种 或 少数 几 种 早期 酶 蛋白 的 形成 (Jacob 和 Wollman,1953) 。 

在 Lac 系统 中 ,已 经 分 离 到 一 些 显 性 的 组 成 型 (9 ) 突变 体 , 分 离 方法 是 在 Lac 区 域 
二 倍 体 的 细胞 中 选择 组 成 型 ,因而 ,实际 上 是 除去 了 隐 性 的 (i ) 组 成 突变 体 (Jacob 等 ， 
1960a), 。 通 过 重组 试验 ,把 这 种 O 突变 在 Lac 区 域 的 位 置 进 行 了 遗传 作 图 , 它 位 于 1 和 z 
位 点 之 间 ,顺序 是 (Pro)yzoi(Ad)( 见 图 3)。 这 类 突变 体 的 某 些 特性 列 于 表 3。 首 先 , 我 
们 只 讨论 这 种 突变 对 半 乳 糖苷 酶 合成 的 影响 。 值 得 注意 的 是 无 诱导 物 时 ,这 些 菌 株 合 成 
的 半 乳 糖苷 酶 的 量 是 记 突 变 体 合成 量 的 10 26 一 20%, 即 是 未 经 诱导 的 野生 型 细胞 的 
100—200 倍 ( 见 表 3 的 第 三 行 和 第 七 行 )。 在 有 诱导 物 存在 时 ,它们 合成 的 酶 量 最 高 。 因 
此 ,它们 只 是 部 分 组 成 型 突变 [ 当 饥 饿 条 件 下 ,它们 在 无 诱导 物 存 在 时 也 形成 最 大 量 的 半 
乳糖 苷 酶 ,这 一 情况 除外 。(Brown, 未 发 表 的 结果 )]。 这 里 很 重要 的 一 点 是 这 种 酶 具有 
Or /0* 结构 的 二 倍 体 细胞 组 成 型 酶 的 特性 ( 见 表 3) 。 因 此 O° 等 位 基因 是 显 性 的 。 
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X3 用 单 倍 体 和 杂 合 二 倍 体 的 操纵 基因 突变 体 合成 半 乳 糖 痛 酶 交叉 反应 
物质 (CRM) 以 及 半 乳 糖 背 乙酸 基 转 移 酶 ? 


lados ipi <_< um a T 

^ 1 Ota! <0.1 100 — = 

2 Ot z+ /FO' z; «0.1 105 <1 310 

3 Orz* 15 90 e 一 

4 O*z' /FO'z; ? «0.1 90 30 180 

5 O* 2, /FO'z' 90 250 «1 85 
菌株 编号 基因 型 TAN 半 乳 糖苷 乙酰 基 转 移 酶 

非 诱 导 诱导 非 诱导 诱导 

6 Ot zt yt <0.1 100 <1 100 

7 Qrz* yt 25 95 15 110 

8 O* z' yü/FO'z' y 70 220 50 160 

9 O' z; yt /FO'z* yù 180 440 «1 220 

10 it Og zt y+ 一 0.1 «0.1 <1 <1 

ll il Oz! y'/Fi O'z'y' 1 260 2 240 


12 iO! zt yt /Fit Orzt y* 190 210 150 200 

(D 培养 细菌 用 甘油 做 碳 源 。 注 明 诱导 的 就 加 10-* M SACRA. de OR PL BRT EUR 
乙酰 基 转 移 酶 的 数值 是 用 与 诱导 的 野生 型 酶 活 百分比 表示 的 。CRM 值 是 用 半 乳 糖苷 酶 抗原 的 当量 表 
示 的 。 注 意 :与 性 因子 携带 的 等 位 基因 相对 应 的 蛋白 质 产生 的 量 ,常常 比 受 诱导 的 单 倍 体 野生 型 产生 
的 量 要 多 得 多 。 推 测 这 是 由 于 每 个 染色 体 上 存在 儿 个 F-Lac 因子 拷贝 造成 的 。 单 倍 体 或 双 倍 体 的 各 种 
O* 突变 体 ,特别 在 非 诱导 培养 物 中 , 产 酶 绝对 值 随 着 培养 条 件 的 不 同 , 会 有 很 大 变化 。 

© 原文 此 处 有 误 。 一 一 译 者 注 

如 果 OF 突变 体 的 组 成 性 是 由 于 操纵 基因 表 失 了 对 阻 次 物 的 敏感 性 造成 的 ,那么 Os 
清 株 对 i 基因 的 i*( 显 性 的 ) 等 位 基因 合成 的 .发 生 了 变化 的 阻 遏 物 的 存在 也 应 该 是 不 敏 
感 的 ( 见 前 面 的 有 关 叙 述 ) Hot i*O* /Fi^ O° 结构 的 二 倍 体 的 组 成 型 行为 ( 见 表 3 的 第 
十 二 行 ) 表 明 , 上 述 情况 是 确实 的 ,这 也 是 对 这 两 种 突变 (YY 和 0O') 的 影响 所 做 解释 的 有 力 
证 明 。 另 外 ,根据 这 种 解释 ,可 以 预料 到 在 细胞 的 群体 中 ,O* 突变 体 如 同 Lac’ 的 回复 
突变 体 一 样 ( 见 前 面 的 有 关 叙 述 ) 也 经 常 出 现 。 

因此 ,我 们 推断 这 种 Ot —O* 突变 相当 于 操纵 基因 的 一 种 特异 的 、 接 受阻 遇 物 结构 的 
修饰 作用 。 我 们 认为 这 种 突变 是 在 操纵 基因 的 位 点 上 , 即 在 与 操纵 基因 的 结构 有 关 的 中 
传 片断 上 ,而 不 是 在 操纵 者 本 身上 。 


操 纵 子 


现在 转 到 另 一 个 问题 上 来 ,我 们 注意 到 O° 突变 (和 六 突变 类 似 ) 是 多 效 的 , 它 同 时 而 
且 在 数量 上 以 同样 程度 影响 着 半 乳 糖苷 酶 和 乙酰 基 转 移 酶 的 合成 ( 见 表 3 的 第 七 行 和 第 
八 行 )。 由 此 看 来 ,控制 着 这 两 种 蛋白 质 合 成 的 这 个 (或 这 些 ) 操 纵 基 因 是 受 同 一 个 决定 
因子 控制 的 2。 


D ”我 们 再 重申 一 下 ,在 这 个 系统 中 ,不 管 如 何 系统 地 筛选 突变 体 ,都 未 能 分 离 到 任何 一 种 类 型 的 非 多 效 性 突变 
$. 
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对 这 个 情况 有 两 种 可 供 选 择 的 解释 必须 考虑 : 

(1) 一 个 操纵 基因 控制 着 z 一 y 遗传 片段 或 其 细胞 质 产物 的 全 部 特性 ; 

(2) 这 个 操纵 基因 位 点 的 特异 性 产物 能 够 在 细胞 质 中 与 z 和 y 顺 反 子 的 产物 结合 ， 
从 而 控制 着 这 两 个 结构 基因 的 表达 。 

第 二 种 解释 暗示 了 这 个 操纵 基因 位 点 的 突变 在 行为 上 应 当 就 像 z RI y 顺 反 子 中 的 一 
个 独立 的 顺 反 子 的 行为 一 样 。 相 反 , 第 一 种 解释 则 需要 这 些 突变 在 功能 上 的 行为 ,就 像 
是 它们 同属 于 这 两 个 顺 反 子 一 样 。 因 此 ,对 这 两 种 选择 性 的 解释 ,通过 测定 O 等 位 基因 
的 转移 效应 是 可 以 区 别 的 ,而 与 操纵 基因 作用 的 任何 一 种 特殊 物理 模型 都 是 无 关 的 。 所 
WWE O 等 位 基因 的 转移 效应 ,就 是 测定 在 O' /O* 二 倍 体 中 ,这 两 种 结构 基因 的 组 成 型 
对 诱导 型 的 表达 , 杂 合 基因 对 这 两 种 结构 基因 中 的 一 种 或 两 种 的 表达 。 

从 各 种 结构 二 售 体 得 到 的 结果 示 于 图 3。 首 先 , 我 们 注意 到 了 具有 O^ z' /FO'z; 或 
O'zi /FO'z' CU, 3& 3 的 第 四 行 和 第 五 行 ) 结 构 的 二 倍 体 , 在 有 诱导 物 存在 时 ,由 z' 等 位 基 
因 产 生 的 正常 的 半 乳 糖苷 酶 和 由 > 等 位 基因 产生 的 改变 了 的 蛋白 质 (CRM) 都 能 形成 ， 
而 在 无 诱导 物 存 在 时 ,只 能 产生 与 Or 顺 位 的 z 等 位 基因 相对 应 的 蛋白 质 。 因 此 ,O: 对 反 
位 的 z 等 位 基因 没有 影响 。 或 者 反 过 来 说 ,即使 在 反 位 上 有 Or 存在 ,与 O 相 连 的 z 等 位 
基因 的 表达 还 是 对 阻 遏 物 十 分 敏感 的 。 可 以 说 O 位 点 行为 和 z 记 号 属于 同一 顺 反 子 。 
但 正如 我 们 已 经 知道 的 ,9 突变 对 乙酰 基 转 移 酶 同样 有 影响 ,乙酰 基 转 移 酶 属于 和 z 无 
关 的 并 与 操纵 基因 位 点 不 相 邻 的 另 一 个 顺 反 子 。 表 3 中 ,第 八 行 和 第 九 行 的 结果 证 实 
了 :Oy 关系 和 O->z 关系 一 样 ,这 就 是 ,Or 等 位 基因 的 影响 可 以 向 外 延伸 到 顺 位 上 的 y 
等 位 基因 。 例如 ,在 O'z y'/FO'z' ya 二 倍 体 中 , 半 乳 糖苷 酶 是 组 成 型 的 ,乙酰 基 转 移 酶 
是 诱导 型 的 ,而 在 O z ya/FO*z y! 二 倍 体 中 ,两 种 酶 都 是 组 成 型 的 。 

对 这 些 观 察 , 由 第 一 种 解释 和 第 二 种 解释 所 得 到 的 推断 是 矛盾 的 ,因此 ,产生 了 一 种 
新 的 推断 , 即 操纵 基因 控制 着 整个 ozy 遗传 片段 或 它 的 细胞 质 产物 的 全 部 特性 (Jacob 
42$ ,1960a; Képés, Monod 和 Jacob,1961). 

由 此 可 以 得 到 另 一 个 推论 : 某 些 O 片段 上 的 突变 ,可 以 通过 使 整个 ozy 片段 失 活 的 
方式 来 改变 操纵 基因 ,造成 合成 半 乳 糖苷 酶 和 透 性 酶 的 能 力 都 丢失 。 

这 些 O° 突变 体 对 O' BR OF 应 是 隐 性 的 ,而 且 它 们 不 能 被 ooziy R otz yt RAE 
所 互补 。 已 分 离 到 恰好 具有 这 些 性 质 的 几 个 点 突变 体 (Jacob 等 ,1960a)。 正 如 预料 的 那 
样 , 它 们 在 遗传 图 上 都 紧 挨 着 Or CILE 3)。 有 趣 的 是 :发 现在 这 些 突变 体 中 ,i’ 基因 是 有 
功能 的 ( 见 表 3 的 第 十 一 行 ) ,这 清楚 地 表明 ,不 仅 i 和 O 突变 体 不 是 等 位 基因 ,而 且 控 制 
着 z 和 y 基因 表达 的 O 片段 并 不 影响 调节 基因 的 表达 。 

总 之 ,ozy 遗传 片段 的 整体 或 协调 表达 暗示 了 控制 这 种 表达 的 操纵 基因 ( 见 图 6) 。 

(1) 或 者 与 这 些 基 因 本 身 相 连 ( 见 图 6, 工 ); 

(2) 或 者 与 连锁 的 z 和 y 基因 的 细胞 质 信 使 相连 。 

在 第 二 种 情况 下 ,必需 假定 这 些 基因 形成 一 种 和 ozy 片段 整体 结构 相对 应 的 单一 的 
完整 颗粒 ,而 且 作 用 上 也 和 一 个 整体 一 样 ( 见 图 6, I[ )。 

在 第 一 种 情况 下 ,事实 上 操纵 基因 应 当 与 0 〇 位 点 一 致 , 它 直接 控制 着 这 些 基 因 的 活 
性 , 即 结构 信使 的 合成 。 
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图 6 蛋白 质 合 成 的 调节 模型 


这 两 种 模型 与 到 目前 为 止 我 们 所 讨论 过 的 观察 都 是 不 矛盾 的 。 在 下 一 部 分 中 ,我 们 
将 讨论 操纵 基因 ( 即 与 阻 过 物 相 互 作用 的 特异 部 位 ) 是 在 遗传 上 ,还 是 通过 细胞 质 起 作用 
的 。 这 两 种 情况 中 ,尽管 ozy 片段 起 码 含 有 两 个 独立 的 结构 基因 ,这 两 个 结构 基因 分 别 控 
制 着 两 种 独立 的 蛋白 质 , 但 ozy 片段 在 信息 传递 中 都 是 以 一 个 单位 起 作用 的 。 这 种 协调 
表达 的 遗传 单位 ,我 们 把 它 叫 做 操纵 子 (Jacob 等 ,1960a) 。 

迄今 为 止 , 这 样 一 种 遗传 表达 单位 的 存在 ,只 在 Lac 片段 中 得 到 了 证 实 。 正 如 我 们 
已 经 见 到 的 ,在 4 叭 菌 体系 统 中 , 当 说 明 有 一 个 操纵 基因 存在 时 ,4 噬菌体 的 v 突变 体 不 
能 明确 定义 一 个 操纵 子 ( 因 为 由 这 个 操纵 基因 所 控制 的 结构 基因 的 数目 和 功能 是 未 知 
的 )。 然 而 ,有 很 多 迄今 为 止 用 经 典 跟 传 学 理论 不 能 解释 、 甚 至 有 冲突 的 观察 ,用 操纵 子 
理论 立即 便 可 解释 。 在 细菌 中 ,已 经 很 清楚 地 知道 ,控制 着 和 代谢 途径 有 关 的 各 种 酶 的 
合成 的 一 些 基 因 , 常 常 发 现 是 紧密 连锁 的 ,形成 一 个 基因 从 (Demerec,1956)。 为 了 说 明 
遗传 结构 和 生化 功能 的 这 种 明显 相关 性 ,已 提出 了 各 种 不 十 分 令 人 信服 的 假说 (Ponte- 
corvo,1958)。 因 为 现在 已 确定 ,在 这 些 代 谢 系 统 中 ,同时 发 生 的 诱导 或 同时 发 生 的 阻 过 
一 般 都 是 成 功 的 。 这 样 看 来 ,很 可 能 这 种 基因 从 代表 着 协调 表达 的 一 些 单位 , 即 操 纵 子 。 

我 们 已 经 提 到 过 ,相继 卷 人 大 肠 杆 菌 半 乳糖 代谢 的 两 种 诱导 酶 , 即 半 乳糖 激酶 和 
UDP- 半 乳糖 转移 酶 ,能 同时 被 半 乳 糖 诱导 ,或 被 安慰 诱导 物 D- 岩 薄 糖 所 诱导 (Buttin， 
1961) 。 控 制 着 这 些 酶 合成 的 基因 ( 即 可 能 是 结构 基因 ) 是 紧密 连锁 的 ,它们 在 大 肠 杆菌 
染色 体 上 形成 一 个 基因 从 (Kalckar, Kurahashi 和 Jordan,1959; Lederberg,1960; Yarmo- 
linsky 和 Wiesmeyer,1960;Adler, 示 发 表 的 结果 )。 发 生 在 这 个 染色 体 片 段 上 的 某 些 点 
突变 ,使 细菌 失去 了 合成 这 两 种 酶 的 能 力 。 这 些 多 效 性 的 丧失 突变 是 不 能 由 任何 一 种 专 
一 性 (结构 的 ?丧失 突变 来 补足 的 ,这 种 现象 显然 与 一 个 基因 一 种 酶 的 假说 是 直接 矛盾 
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的 。 假 设 这 些 连锁 的 结构 基因 组 成 受 同 一 个 操纵 基因 控制 的 一 个 操纵 子 , 而 且 这 些 多 效 
的 突变 就 是 这 个 操纵 基因 位 点 的 突变 ,那么 上 面 所 说 的 相关 性 就 可 以 得 到 解释 ,所 说 的 
那 种 矛盾 也 就 解决 了 。 

我 们 还 讨论 了 沙门 氏 杆 菌 中 ,控制 着 和 组 氨 酸 合成 有 关 的 酶 合成 的 共 阻 过 和 系统。 这 
个 系统 包括 8 个 或 9 个 反应 步骤 。 催 化 其 中 5 个 反应 的 酶 已 被 鉴定 出 来 了 。 分 别 决定 着 
这 些 酶 的 基因 在 沙门 氏 杆 菌 的 染色 体 上 形成 一 个 紧密 的 连锁 群 。 这 些 基 因 中 ,每 一 个 基 
因 发 生 突变 都 会 造成 合成 一 种 酶 的 能 力 的 丧失 ;然而 ,发 生 在 这 个 基因 从 一 端的 某 些 突 
变 , 会 使 全 部 酶 的 合成 能 力 都 同时 丧失 ,而 且 这 些 突 变 是 不 能 由 任何 一 种 专 一 性 的 突变 
来 补足 的 (Ames,Garry 和 Herzenberg, 1960; Hartman, Loper 和 Serman,1960)。 这 会 
使 人 想起 ,在 这 个 反应 系统 中 ,在 任何 一 种 条 件 下 ,各 种 酶 合成 的 相对 速率 是 恒定 的 ( 参 
看 前 面 的 有 关 叙 述 ) 。 假 定 这 个 基因 从 组 成 一 个 操纵 子 , 受 一 个 与 g 顺 反 子 相连 的 操纵 
基因 的 控制 ,那么 上 述 所 有 的 这 些 值得 注意 的 发 现 都 可 以 得 到 解释 。 

控制 着 代谢 反应 中 几 个 连续 反应 的 酶 的 各 个 基因 组 成 基因 从 的 规律 ,一 般 来 说 不 适 
用 于 细菌 以 外 的 生物 (Pontecorvo,1958) 。 也 不 是 对 所 有 的 细菌 系统 都 适用 ,即使 已 知 发 
生 共 阻 过 .并 受 同 一 调节 基因 控制 的 系统 ,也 不 一 定 都 适用 ,控制 精 氨 酸 生物 合成 的 各 种 
酶 就 是 一 个 明显 的 例子 。 在 这 样 的 情况 下 ,就 要 假设 有 几 个 相同 或 相似 的 操纵 基因 位 
点 ,分 别 对 一 种 独立 的 信息 传递 系统 的 阻 过 物 是 敏感 的 。 

很 清楚 , 当 一 个 操纵 基因 只 控制 一 个 结构 顺 反 子 表 达 时 ,操纵 子 的 概念 是 不 适用 的 ， 
事实 上 ,遗传 学 -生物 化 学 测定 也 难以 证 实 这 种 控制 着 操纵 基因 的 遗传 片段 与 结构 顺 反 子 
本 身 有 什么 不 同 D。 因 此 ,如 果 在 实验 上 可 能 把 这 个 概念 扩大 到 分 散 的 (与 从 集 是 相反 
的 ) 遗 传 系统 上 , 那 将 是 不 可 思议 的 。 应 该 注意 很 多 酶 蛋白 显然 是 由 两 种 (或 两 种 以 上 ) 
不 同 的 多 肽 链 组 成 的 。 预 期 这 样 的 蛋白 质 将 常 被 发 现 是 由 两 个 (或 多 个 ) 相 邻 而 且 协 调 
表达 的 结构 顺 反 子 ( 形 成 一 个 操纵 子 ) 控 制 着 。 


结构 基因 表达 的 动力 学 和 结构 信息 的 性 质 


在 这 一 部 分 中 我 们 要 讨论 的 问题 是 阻 过 物 -操纵 基因 系统 ,是 通过 控制 结构 信息 的 合 
成 ,在 遗传 水 平 上 起 作用 呢 ? 还 是 通过 控制 信使 的 蛋白 质 合 成 活性 ,在 细胞 质 水 平 上 起 
作用 呢 ( 见 图 6)? 我 们 将 分 别 把 这 两 种 想到 的 模型 ,定名 为 遗传 操纵 基因 模型 和 细胞 质 
操纵 者 模型 。 

只 从 细胞 质 单位 所 应 该 达到 的 大 小 来 看 ,包括 几 个 结构 基因 的 协调 表达 单位 的 存 
在 ,在 事实 上 看 来 与 细胞 质 操纵 者 模型 难于 统一 。 假 定 信 息 是 一 种 多 核 虞 酸 , 取 编码 率 
为 3, 如 果 一 个 操纵 子 控制 着 平均 分 子 量 ( 单 体 ) 为 60000 道 尔 顿 的 3 种 蛋白 质 的 合成 , 那 


O ”必须 指出 的 是 操纵 基因 位 点 和 直接 相 邻 的 结构 顺 反 子 之 间作 用 上 的 差别 ,只 是 建立 在 下 述 事实 基础 上 的 ， 
即 操纵 基因 突变 可 以 影响 受 连锁 顺 反 子 控制 的 几 种 蛋白 质 的 合成 。 这 不 排斥 操纵 基因 位 点 实际 上 是 和 它 相 邻 的 结 
构 顺 反 子 的 一 部 分 的 可 能 性 。 假 如 真是 这 样 ,可 以 预料 某 些 组 成 型 的 操纵 基因 突变 ,可 能 涉及 受 这 个 相 邻 的 顺 反 子 
控制 的 一 种 蛋白 质 的 结构 改变 。 目 前 , 尚 无 可 靠 证 据 足 以 肯定 或 否定 这 种 假设 。 
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么 与 它 相对 应 的 单位 信息 分 子 量 应 当 约 为 1. 8X 10*; 然 而 我 们 已 经 知道 ,包括 8 个 以 上 
结构 顺 反 子 的 操纵 子 ,实际 上 也 是 存在 的 。 另 一 方面 ,从 大 肠 杆菌 和 其 他 细胞 的 RNA 看 
来 ,多 核 背 酸 分 子 的 分 子 量 都 不 超过 10* 。 

这 些 异 议 看 来 是 可 以 澄清 的 ;从 我 们 所 了 解 的 现 有 情况 来 看 ,这 方面 的 证 据 太 少 ,不 
能 排除 细胞 质 操纵 者 模型 ,也 不 能 肯定 遗传 操纵 基因 模型 的 可 靠 性 。 然 而 ,看 来 采用 得 
传 操纵 基因 模型 似乎 更 有 利 ,而 且 它 暗示 的 某 些 特异 性 的 预料 已 被 实验 所 证 实 。 

这 些 含义 中 最 直接 、 可 能 也 是 最 明显 的 就 是 结 父 信息 必须 由 一 种 十 分 短命 的 中 间 产 
物 来 携带 ,这 种 中 间 产 物 在 信息 传递 过 程 中 快速 形成 .快速 消失 。 这 是 诱导 的 动力 学 所 
要 求 的 。 正 如 我 们 已 经 见 到 的 ,加 入 诱导 物 , 或 除去 辅 阻 过 物 , 在 短 短 的 几 分 钟 之 内 便 可 
刺激 酶 合成 达到 最 高 速率 ,而 除去 诱导 物 ,或 加 入 辅 阻 遵 物 ,在 同样 短 的 时 间 内 ,就 会 阴 
断 酶 的 合成 。 这 样 的 动力 学 与 以 前 的 假说 是 矛盾 的 ,以 前 认为 阻 遂 物 通过 和 操纵 基因 相 
互 作用 ,控制 着 稳定 的 合成 酶 模板 的 合成 速率 (Monod,1956;1958)。 因 此 ,假说 遗传 操 
纵 基 因 模 型 是 可 靠 的 ,应 该 可 以 期 望 结构 基因 表达 的 动力 学 与 诱导 的 动力 学 是 基本 相同 
的 :一 个 新 基因 注 和 人 另 一 个 感受 态 细胞 中 去 ,事实 上 应 该 导致 以 最 大 速率 立即 合成 相应 
的 蛋白 质 ; 随 着 这 个 基因 的 去 除 ,蛋白 质 的 合成 也 将 随 之 而 停止 。 


半 和 乳糖 蔡 酶 结构 基因 表达 的 动力 学 


在 细胞 中 加 入 基因 ,或 从 细胞 中 除去 基因 ,要 比 诱导 物 的 加 入 或 除去 更 难 完成 。 但 
还 是 可 以 做 到 的 。 在 大 肠 杆 菌 的 雄性 Hfr 和 雌性 下 的 接合 中 ,可 以 只 注入 基因 ,而 不 发 
生 细 胞 质 的 混合 。 在 一 个 上 肉 、 雄 混合 群体 中 ,各 对 细胞 不 是 在 同一 时 间接 合 的 ,但 是 用 适 
当 的 遗传 学 方法 ,可 以 相当 精确 地 测定 出 一 个 指定 基因 在 何 时 注入 。z'( 半 乳糖 苷 酶 ) 基 
因 从 雄性 细胞 进入 不 产 半 乳糖 苷 酶 (z ) 的 雌性 细胞 , 继 之 ,在 合子 中 酶 的 合成 很 快 就 发 
生 了 (参考 前 面 有 关 人 叙述 ) 。 当 群体 中 , 酶 合成 的 速率 成 为 时 间 的 画 数 时 ,考虑 到 随 着 时 
间 的 增加 ,含有 zi 的 合子 数目 也 增加 了 ,进而 发 现 ( 见 图 T: D 酶 的 合成 在 z 基因 进入 2 
分 钟 内 开始 ;@ 每 个 合子 的 酶 合成 速率 是 恒定 的 ,而 且 至 少 在 基因 进入 40 分 钟 后 , 才 达 
到 最 大 值 CRiley,Pardee,Jacob 和 Monod,1960), 

这 些 观察 表明 了 一 基因 能 快速 形成 结构 信使 ,而 且 不 累积 下 来 。 这 可 用 下 述 两 种 方 
式 中 某 一 种 来 解释 :(1) 结构 信使 是 一 种 短命 的 中 间 产 物 ;(2) 结构 信使 是 稳定 的 ,但 是 
这 个 基因 快速 形成 少数 信使 分 子 , 此 后 就 停止 作用 了 。 

假定 第 二 个 假设 是 正确 的 ,那么 在 酶 开始 合成 后 ,去 掉 这 个 基因 ,应 该 不 妨碍 酶 的 继 
续 合 成 。 可 以 用 去 除 基因 的 实验 来 验证 这 种 可 能 性 ,其 作法 是 在 注入 前 把 雄性 染色 体 
FA’ P 标记 ;随后 注 人 未 标记 的 肉 性 细胞 中 去 ,并 给 充足 的 时 间 (25 分 钟 ) 让 Z^ 基因 表达 ， 
然后 将 合子 冷冻 使 *P 衰变 不 同 的 时 间 。 在 溶化 后 立刻 测定 群体 中 半 乳 糖苷 酶 合成 的 速 
率 。 发 现 酶 合成 的 快速 下 降 是 衰变 *P 原子 的 函数 。 假 如 在 冰冻 前 三 基因 有 较 长 的 表现 
时 间 (110 分 钟 ), 则 观察 到 形成 酶 的 能 力 或 Z^ 记号 的 生存 能 力 都 不 下 降 。 这 是 我 们 所 期 
望 的 ,因为 到 那 时 ,大 多 数 Z 基因 已 完成 了 复制 ,而 且 这 个 观察 还 提供 了 一 种 与 *P decay 
的 间接 效应 无 关 的 内 在 控制 。 

因此 ,这 个 实验 表明 ,即使 Z' 基因 已 经 开始 表达 后 ,其 完整 性 仍 是 酶 的 继续 合成 所 
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图 7 诱导 型 .能 产生 半 乳 糖 背 酶 的 雄性 细胞 和 组 成 型 和 不 产 半 乳糖 音 酶 的 肉 性 
细胞 之 间 , 通 过 接合 形成 的 部 分 合子 的 酶 形成 动力 学 

在 实验 条 件 下 ,只 有 合子 能 形成 酶 。 在 适当 的 选择 性 培养 基 上 ,对 重组 体 计数 ,测定 带 有 z! 记号 
的 合子 数 的 增加 。 在 整个 群体 中 , 酶 形成 后 随即 就 测定 酶 活性 。 可 以 看 出 , 酶 随 着 时 间 的 平方 成 直 
线 增 加 。 因 为 合子 数目 随 着 时 间 的 增加 成 直线 增加 ,所 以 从 2 基因 进去 的 时 间 起 ,每 个 合子 酶 合成 
的 速率 显然 是 不 变 的 (Riley 等 ,1960) 。 
需要 的 ,正如 所 预料 的 那样 可 能 信使 分 子 是 一 个 短命 的 中 间 产 物 (Riley 等 ,1960) 。 

对 注入 和 去 除 实验 的 解释 都 建立 在 一 个 假设 的 基础 上 ,假设 认为 观察 到 的 这 些 效应 
不 是 由 于 在 接合 过 程 中 ,和 遗传 物质 一 起 导 人 的 (稳定 的 ) 细 胞 质 信 使 分 子 所 造成 的 。 正 
如 我 们 已 经 注意 到 的 ,有 充分 证 据说 明 ,在 接合 过 程 中 不 发 生 细 胞 质 的 转移 , 连 小 分 子 的 
转移 都 没有 。 再 进一步 ,假设 在 合子 中 , 酶 的 合成 是 由 于 以 前 形成 的 信使 分 子 , 而 不 是 基 
因 的 活性 引起 的 ,那么 对 下 面 的 两 点 就 很 难 解 释 : 〇 O 酶 合成 的 开始 和 基因 的 进入 (在 接合 
实验 中 ) 之 间 在 时 间 上 的 完全 一 致 性 :四 酶 形成 的 能 力 和 2Z 基因 的 遗传 生存 能 力 ( 在 去 
除 实验 中 ) 的 平行 行为 。 

因此 ,这 些 实验 看 来 似乎 表明 ,一 个 结 购 基因 表达 的 动力 学 与 诱导 - 阻 巡 的 动力 学 是 
完全 相似 的 。 正 如 所 预料 的 ,可 能 在 合成 蛋白 质 过 程 中 ,操纵 基因 是 控制 着 合成 一 种 短 
命 信 使 的 基因 的 活性 ,而 不 是 控制 着 一 种 已 经 合成 了 的 (稳定 的 ) 信 使 分 子 的 活性 。 

在 这 一 点 上 ,回顾 一 下 用 烈性 哈 菌 体 (#, 、T2、T4) 侵 染 大 肠 杆菌 ,在 2 一 4 分钟 内 ,就 
能 使 细菌 蛋白 质 合成 (特别 是 包括 B- 半 乳糖 苷 酶 ) 随 之 发 生 抑 制 ,这 是 很 有 意义 的 (Co- 
hen,1949;Monod 和 Wollman,1947;Benzer,1953) 。 另 一 方面 ,已 知 噬菌体 的 侵 染 ,引起 
细菌 核 体 迅速 而 显著 的 溶解 ,但 是 对 以 前 形成 的 细菌 RNA 似乎 不 发 生 大 的 破坏 (Luria 
和 Hurman,1950)。 从 这 些 情况 来 看 ,烈性 噬菌体 对 特异 的 细菌 蛋白 质 合成 的 抑制 作用 
可 能 主要 是 由 于 细菌 DNA 的 解 聚 作用 引起 的 。 这 个 结论 也 暗示 ,细菌 基因 的 完整 性 是 
细菌 蛋白 质 的 继续 合成 所 需要 的 。 在 证 明 这 种 解释 的 过 程 中 ,我 们 注意 到 了 有 用、 噬菌体 
侵 染 大 肠 杆 菌 ,并 不 引起 细菌 核 体 的 破坏 ,8B- 半 乳糖 苷 酶 的 合成 几乎 能 一 直 持 续 到 溶菌 的 
RY fa] CSiminovitch 和 Jacob,1952) 。 
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碱 基 类 似 物 的 结构 效应 


从 另 一 个 完全 不 同类 型 的 实验 得 出 的 结论 ,也 认为 结构 信使 是 一 种 短命 的 中 间 产 
物 ,并 进一步 提示 ,这 种 中 间 产 物 是 一 种 核糖 核 苷 酸 。 已 知 细菌 细胞 能 把 某 些 味 叭 和 喀 
啶 类 似 物 失信 到 核糖 核酸 和 脱氧 核糖 核酸 中 去 ,还 发 现 某 种 (或 某 些 ) 蛋 白质 的 合成 可 以 
被 某 些 这 样 的 类 似 物 所 抑制 。 解 释 这 些 效 应 的 机 制 之 一 ,认为 可 能 是 因为 某 些 类 似 物 挫 
和 人 到 结构 信使 中 去 了 。 如 果 确 实 是 这 样 ,就 可 能 看 到 ,在 一 种 类 似 物 存在 时 ,形成 的 特异 
性 蛋白 质 的 分 子 结构 发 生 了 变化 。 事 实 上 已 经 发 现 , 在 5- 氮 尿 喀 啶 (5FU) 存 在 的 情况 
下 ,大 肠 杆 菌 合 成 的 B- 半 乳糖 苷 酶 和 碱 性 磷酸 酶 的 分 子 性 质 发 生 了 明显 的 改变 。 就 以 B- 
半 乳 糖苷 酶 的 情况 来 说 ,了 酶 活性 与 抗原 的 效 价 之 比 下 降 了 80%。 在 碱 性 磷酸 酶 的 情况 
下 , 热 失 活 的 速率 (这 种 蛋白 质 通 常 是 高 度 抗 热 的 ) 大 大 增加 (Naono 和 Gros, 1960a, b; 
Bussard, Naono,Gros 和 Monod,1960). 

完全 可 以 认为 这 种 影响 不 可 能 仅仅 是 细胞 中 5FU 的 存在 造成 的 ,必定 反映 了 这 种 
类 似 物 以 某 种 方式 挫 入 到 和 这 个 信息 转移 系统 有 关 的 一 种 组 分 中 去 了 。 不管 这 个 组 分 
本 身 是 什么 ,这 种 效应 的 动力 学 本 身 也 必定 反映 了 SFU 挫 入 这 个 组 分 的 动力 学 。 加 入 
5FU 就 开始 合成 不 正常 的 酶 ,从 这 种 意义 上 看 ,5FU 效应 最 显著 的 特点 是 即时 性 ,而 且 
此 后 合成 的 酶 分 子 群体 中 ,异常 程度 并 不 随 着 时 间 的 增长 而 增加 。 例 如 ,在 半 乳 糖苷 酶 
的 情况 下 ,加 入 这 种 类 似 物 在 5 分 钟 内 就 合成 异常 的 酶 ,此 后 酶 活性 与 抗原 效 价 的 比 保 
持 不 变 。 在 碱 性 磷酸 酶 的 情况 下 ,在 SPU 存在 时 ,合成 的 异常 蛋白 质 的 热 失 活 曲 线 是 单 
一 的 ,这 表明 这 种 分 子 群体 是 均匀 异常 的 ,而 不 是 由 正常 和 异常 分 子 组 成 的 一 种 混合 物 。 
很 清楚 ,如 果 与 这 种 效应 有 关 的 这 种 组 分 是 稳定 的 ,就 可 以 预期 ,在 SPU 存在 时 形成 的 
分 子 群体 是 异种 的 ,而 异常 的 分 子 部 分 会 逐渐 增加 。 由 此 可 见 , 这 种 有 关 的 组 分 必定 迅 
速 形 成 ,又 迅速 被 破坏 。 

现在 还 应 该 注意 ,除了 结构 基因 合成 的 信使 外 ,这 种 信息 传递 系统 可 能 还 涉及 与 信 
息 的 正确 翻译 有 关 的 其 他 组 分 ,例如 与 氨基 酸 转 移 有 关 的 RNA。5FU 的 这 种 影响 可 能 
是 由 于 它 掺 入 某 种 转移 RNA 引起 的 ,而 不 是 由 于 掺 人 信使 本 身 引 起 的 。 综观 上 面 讨论 
的 各 种 实验 结果 ,有 力 地 说 明了 5FU 的 影响 反映 了 信使 本 身 周转 率 很 高 。 


信使 RNA 


先 暂 时 接受 上 述 结论 ,然后 让 我 们 考虑 ,一 种 细胞 成 分 需要 具备 什么 样 的 性 质 , 才 能 
使 它 与 结构 信使 一 样 呢 ? 根据 一 般 的 推测 和 上 面 讨论 的 结果 ,应 具有 下 列 条 件 : 

OD 它 必 须 是 一 种 多 核 苷 酸 。 

(2) 就 分 子 量 来 说 ,它们 可 能 是 十 分 不 同 的 ,但 假定 编码 比率 是 3, 那 么 平均 分 子 量 
将 不 低 于 5X10 道 尔 顿 。 

(3) 它 的 碱 基 组 成 应 该 反映 出 DNA 的 碱 基 组 成 。 

(4) 至 少 短暂 地 .或 在 某 些 条 件 下 ,应 该 发 现 它 与 核糖 体 是 偶 联 的 ,因为 已 有 理由 证 
实 核 糖 体 是 蛋白 质 合 成 的 场所 。 

(5) 它 应 该 有 很 高 的 周转 率 ,特别 是 它 在 不 到 5 分 钟 内 就 应 该 被 SFU 饱和 。 
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很 快 就 搞 清楚 了 ,用 经 典 方 法 已 经 辨认 出 来 的 细胞 RNA 都 不 符合 这 些 特定 的 条 件 。 
人 们 常常 推测 核糖 体 RNA(rRNA) 可 能 代表 蛋白 质 合成 的 模板 ,它们 分 子 量 非 常 接近 。 
但 在 不 同 种 类 中 ,rRNA 的 碱 基 组 成 是 相似 的 ,而 且 不 能 反映 出 DNA 中 碱 基 上 比例 的 变 
化 ,此 外 ,在 生长 细胞 中 , 它 似乎 是 十 分 稳定 的 (Davern 和 Meselson,1960), EWA SFU 
只 与 纯 增 加 成 正比 。 

转移 RNA ,或 (sRNA) 不 能 反映 DNA 的 碱 基 组 成 。 它 的 平均 分 子 基 上 比 信使 所 要 求 
的 分 子 量 (5X10: 道 尔 顿 ) 要 低 得 多 。 可 能 除了 未 端的 腺 味 叭 和 胞 喀 啶 外 , 它 的 碱 基 迭 人 
速率 (包括 特异 性 的 5FU) 不 比 核糖 体 RNA 的 高 。 

然而 ,有 一 种 RNA, 看 来 各 种 性 质 都 符合 上 面 提 出 的 条 件 。 这 种 RNA 首先 由 
Volkin 和 Astrachan(1957) 在 受 叭 菌 体 侵 染 的 大 肠 杆 菌 中 发 现 ,最 近 发 现在 正常 的 酵母 
(Yčas 和 Vincent,1960) 和 大 肠 杆菌 (Gros 等 ,1961) 中 也 存在 。 

这 种 RNA( 我 们 把 它 叫 做 信使 RNA 或 mRNA) 仅 约 占 总 RNA 量 的 396 ;通过 柱 分 
离 或 沉降 可 以 把 它 和 其 他 RNA 分 离开 ( 见 图 8)。 它 的 平均 沉降 速度 系数 是 13, 相 当 于 最 
小 分 子 量 是 3X10’ 道 尔 顿 ,但 是 , 据 推 测 这 种 分 子 根 本 不 是 球形 的 ,所 以 分 子 量 可 能 要 高 


光 密 度 (O.D.) (260 毫 微米 ) 
每 分 钟 计数 (计数 /分 ) 


图 8 在 信使 RNA rh IRURE RO S AEn JR S f 


de X BO ERU PERI AEKA, ACERRA 5 秒 钟 。 经 离心 .洗涤 .再 
3& i$ T B) Aon WEA 100 48 A E CEER 69 S) PIER CP. de E Hm ECCLE CT ADA 
下 的 一 半 在 37 ,保温 15 分 钟 , 再 收集 、 冰 冻 ( 卫 图 )。 冰 闲 祥 品 用 铝 粉 研磨 ,用 含 10 一 克 分 子 Mg 的 
Tris 缓冲 液 (2- 氨 基 -2- 羟 甲 其 丙烷 -1 : 3- 二 醇 ) 抽 提 ， 再 用 DNase 处 理 , 用 于 蔗糖 梯度 。3 小 时 后 , 连 
续 取样 测定 放射 性 和 在 260 纳米 的 吸光 率 。 可 以 看 出 ( 工 图 ),5 秒 钟 以 后 ,只 有 mRNA 被 标记 了 ;还 
SEA CIEL ED AUG JKETE M mRNA 完全 是 重新 开始 的 ( 见 Gros 等 ,1961) 。 
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184 ."P RM MER SFU BARE RNA 的 速度 是 极 快 的 ,发 现 不 到 30 秒 就 可 达到 半 饱 
和 状态 ,这 表明 它 的 合成 速度 比 任何 其 他 RNA 要 快 几 百倍 。 从 预先 标记 过 的 细胞 中 这 
种 RNA 放射 性 的 消失 情况 可 以 得 知 , 它 的 半衰期 是 很 短 的 。 较 高 浓度 的 Mg" 
CO. 005 M) ,有 利于 这 种 RNA 和 70S 核糖 体 颗 粒 的 结合 , 当 Mg 浓度 较 低 时 , 它 发 生 沉 
降 , 但 与 核糖 体 颗 粒 无 关 (Gros 等 ,1961) 。 

Volkin 和 Astrachan 发 现 的 一 个 最 著名 的 事实 ,是 在 T2 噬菌体 侵 染 过 的 细胞 中 ,这 
种 RNA 的 碱 基 组 成 反映 了 噬菌体 (而 不 是 细菌 的 )DNA 的 碱 基 组 成 。 根 据 这 个 事实 推 
断 , 这 种 RNA 的 出 现 是 要 开始 合成 噬菌体 DNA 的 预兆 。 这 种 RNA 性 质 和 一 种 短命 的 
结构 信使 性 质 之 间 的 一 致 性 证 实 了 ,在 受 噬 菌 体 侵 染 的 细胞 以 及 正常 细胞 中 ,事实 上 这 
种 RNA 的 作用 是 把 遗传 信息 从 叭 菌 体 DNA 传递 到 蛋白质 合成 中 心 上 来 。 这 个 推论 暗 
示 了 同一 种 蛋白 质 合成 中 心 , 在 细胞 未 受 侵 染 时 ,合成 细菌 的 蛋白 质 ,在 细胞 受到 侵 染 
Ari "EE n] LUIS E DAE US DNA 提供 的 新 结构 信息 ,经 过 mRNA, 来 合成 噬菌体 蛋白 质 。 最 
近 对 T4 侵 染 过 的 大 肠 杆菌 所 作 的 观察 ,有 力 地 支持 了 这 种 解释 (Brenner 4,1961), 

未 受 侵 染 的 大 肠 杆 菌 细胞 ,在 含有 "”N 的 培养 基 中 进行 培养 ,然后 用 叭 菌 体 侵 染 ,再 
FAT UN 培养 基 中 。 侵 染 后 ,它们 经 短 时 间 的 *P 或 5S 脉冲 处 理 , 并 在 密度 梯度 中 分 析 核 
糖 体 ,有 以 下 发 现 : 

(1) 侵 染 后 测 不 出 有 rRNA 被 合成 。 

(20 侵 染 后 形成 的 标记 mRNA 与 侵 染 前 形成 的 未 标记 的 核糖 体 颗粒 结合 了 。 

(3) 发 现 新 形成 的 ( 即 由 噬菌体 决定 的 ) 蛋 白质 (根据 它 的 5S 含量 来 鉴定 ) ,在 可 溶性 
蛋白 质 中 出 现 之 前 , 它 是 与 70S 核糖 体 颗粒 结合 在 一 起 的 。 

这 些 观 察 证 明 叭 菌 体 蛋 白质 是 由 细菌 受 侵 染 前 形成 的 细菌 核糖 体 来 合成 的 ,并 与 噬 
菌 体 决定 的 mRNA 有 关 。 因 为 在 细菌 的 核糖 体 中 不 可 能 具备 哈 菌 体 蛋 白质 的 结构 信 
息 , 所 以 它 必 定 是 噬菌体 mRNA 所 提供 的 。 

Lamfrom(1961) 的 实验 最 近 由 Kruh, Rosa, Dreyfus 和 Schapira(1961) 重 复出 来 了 。 
这 些 实验 直接 表明 在 血红 蛋白 的 合成 中 ,种 的 特异 性 是 由 一 种 含 可 溶性 RNA 的 部 分 决 
定 的 ,而 不 是 由 核糖 体 决定 的 。Lamfrom 所 用 的 重建 系统 ,含有 一 个 种 (兔子 ) 的 核糖 体 
和 男 一 个 种 ( 羊 ) 的 可 溶性 部 分 ,发 现 通过 这 个 系统 离 体形 成 的 血红 蛋白 ,部 分 地 属于 用 
来 制备 可 溶性 部 分 的 那个 种 的 类 型 特性 。 当 然 ,这 还 不 能 确切 地 证 明 “ 在 血红 蛋白 结构 
上 的 种 间 差 别 是 由 基因 决定 的 ,而 不 是 由 细胞 质 决 定 的 ”, 但 是 ,这 个 推测 看 来 相当 可 靠 。 
总 之 ,Lamfrom 的 实验 无 疑 地 证 明 :不 能 认为 是 核糖 体 完全 地 决定 着 (假如 果真 能 决定 的 
话 ) 蛋 白质 的 特异 性 结构 。 

对 遗传 操纵 基因 模型 和 细胞 质 操 纵 者 模型 的 选择 问题 ,在 这 一 部 分 中 我 们 已 进行 了 
讨论 。 正 如 我 们 已 经 见 到 的 ,遗传 操纵 基因 模型 和 一 种 中 间 产 物 的 行为 有 关 , 这 种 中 间 
产物 是 十 分 特殊 ,而 又 特异 的 ,并 担负 着 从 基因 到 和 蛋白质 的 信息 传递 任务 。 这 些 预见 是 
通过 大 量 的 证 据 得 到 的 ,从 这 些 证 据 推测 ,所 讨论 的 那 种 中 间 产 物 与 一 种 特殊 的 RNA 是 

- 致 的 。 即 使 这 种 一 致 性 被 直接 实验 证 实 了 ,还 需要 通过 直接 的 实验 来 证 实 这 种 “mR- 
NA” 的 合成 是 通过 阻 遏 物 -操纵 基因 的 相互 作用 ,在 遗传 水 平 上 进行 控制 的 。 
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结 R 


总 结 本 文 前 面 各 部 分 所 得 结论 的 一 个 简便 方法 就 是 把 它们 组 织 到 一 个 设计 的 模型 
中 去 ,把 在 蛋白 质 合成 的 控制 中 起 到 特异 性 作用 的 那些 主要 成 分 具体 表现 出 来 ;这 些 主 
要 成 分 分 别 叫 做 结构 基因 、 调 节 基 因 、 操 纵 基 因 、 操 纵 子 以 及 细胞 质 阻 遇 物 。 这 样 的 一 种 
模型 可 能 如 下 所 述 : 

蛋白 质 的 分 子 结构 是 由 特异 的 成 分 一 一 结构 基因 决定 的 。 它 们 通过 形成 一 种 它们 
本 身 的 细胞 质 转 录 抄 本 , 即 结构 信使 而 起 作用 ,从 这 种 结构 信使 再 合成 蛋白 质 。 由 结构 
基因 合成 信使 是 一 个 连续 的 复制 过 程 ,复制 只 能 在 DNA 链 的 某 些 位 点 上 起 始 , 几 个 连锁 
的 结构 基因 的 细胞 质 转录 可 能 是 依赖 于 同一 个 起 始点 或 叫 操 纵 基 因 。 这些 协 调 表 达 其 
活性 的 基因 形成 一 个 操纵 子 。 

操纵 基因 能 和 具有 适当 (互补 的 ) 顺 序 的 某 个 特定 CRNA) 部 分 进行 可 道 结合 (由 于 具 
有 一 种 特殊 的 碱 基 顺序 )。 通 过 这 种 结合 阻 断 细 胞 质 转录 的 起 始 , 因 此 阻 断 整个 操纵 子 
中 由 结构 基因 形成 信使 的 过 程 。 和 一 个 特定 的 操纵 基因 起 作用 的 这 种 特异 性 阻 过 物 
(RNA?) 是 由 一 个 调节 基因 合成 的 。 

在 某 些 系 统 中 (诱导 酶 系统 ), 阻 遏 物 能 与 某 些 小 分 子 特异 性 地 结合 。 这 种 被 结合 的 
阻 巡 物 对 操纵 基因 是 没有 亲和力 的 ,因此 这 种 结合 引起 操纵 子 的 活化 。 

在 另 一 些 系 统 中 ( 阻 巡 酶 系统 ), 阻 过 物 本 身 是 无 活性 的 ( 即 它 对 操纵 基因 无 亲 和 
力 ), 它 只 有 通过 和 某 些 特异 性 的 小 分 子 结合 才能 被 活化 。 因 此 这 种 结合 导致 操纵 子 的 
抑制 。 

结构 信使 是 一 种 不 稳定 的 分 子 , 它 在 信息 传递 过 程 中 受到 破坏 。 因 此 ,信使 合成 的 
速率 本 身 又 控制 着 蛋白 质 合 成 的 速率 。 

这 个 模型 意 在 能 简便 地 概括 和 表达 在 蛋白 质 合 成 的 控制 中 ,起 特异 性 作用 的 各 种 因 
子 的 性 质 。 为 了 具体 地 说 明 这 些 不 同 因子 的 作用 ,我 们 不 得 不 引用 一 些 纯 属 推理 的 假 
设 。 让 我 们 把 实验 证 实 的 结论 和 这 些 推论 明确 区 分 一 下 。 

(1) 这 些 结论 最 肯定 的 地 方 是 确 有 调节 基因 存在 , 它 控 制 着 从 结构 基因 到 蛋白 质 的 
信息 传递 速率 ,但 它们 本 身 不 给 予 蛋白 质 任 何 信息 。 这 方面 的 证 据 是 结构 基因 上 的 突变 
能 反映 在 蛋白 质 上 有 所 改变 , 却 不 改变 调节 机 制 。 能 改变 调节 机 制 的 突变 并 不 改变 蛋白 
质 , 突 变 位 点 作 图 也 不 在 结构 基因 上 。 结 构 基 因 服 从 一 个 基因 一 种 蛋白 质 的 基本 原则 ， 
而 调节 基因 可 以 影响 几 种 不 同 的 蛋白 质 的 合成 。 

(2) 调节 基因 通过 一 种 特异 的 细胞 质 物 质 起 作用 ,这 种 细胞 质 物质 的 效应 是 抑制 结 
构 基 因 的 表达 ,这 一 点 从 下 述 几 个 方面 已 得 到 明确 证 实 :基因 的 转移 效应 ; 按 细 胞 质 来 源 
看 ,在 遗传 学 上 一 致 的 一 些 合子 表现 出 不 同 的 性 质 ; 无 调节 基因 (或 无 调节 基因 产物 ) 会 
导致 以 最 大 速率 无 控制 地 合成 蛋白 质 。 

(3) 在 Lac 系统 (以 及 和》 噬菌体 洲 源 系统 ) 的 情况 下 ,通过 调节 基因 显 性 突变 体 的 特 
性 已 证 实 ,调节 基因 的 产物 是 直接 作为 一 种 阻 遏 物 ( 不 是 间接 地 作为 一 种 胞 内 诱导 物 或 
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(4) 阻 次 物化 学 上 与 RNA 的 一 致 性 ,这 只 是 根据 证 明 它 不 是 一 种 蛋白 质 而 做 出 的 
一 种 逻辑 推论 。 

(50 操纵 基因 是 阻 过 物 作 用 的 部 位 , 它 的 存在 是 从 阻 过 物 的 存在 和 作用 特异 性 推测 
出 来 的 。 发 现 操纵 基因 控制 着 几 个 相 邻 结构 基因 的 表达 。 换 句 话 说 ,证 明 操 纵 子 是 遗传 
表达 的 一 个 协调 单位 ,这 有 力 地 揭示 了 操纵 基因 与 控制 着 对 阻 遏 物 敏 感性 的 遗传 片段 是 
一 致 的 。 

操纵 基因 代表 几 个 结构 基因 的 细胞 质 转录 起 始点 ,这 只 是 一 个 纯粹 的 推测 , 意 在 说 
明 操纵 基因 控制 着 形成 一 个 操纵 子 的 一 组 连锁 基因 的 整体 性 。 目 前 ,关于 这 个 问题 还 没 
有 证 据说 明 任 何 一 种 推测 是 建立 在 操纵 基因 的 分 子 机 制 基础 上 的 。 

(6) 在 这 个 模型 中 ,有 关 阻 过 物 与 诱导 物 或 辅 阻 过 物 的 相互 作用 的 推测 是 根据 最 不 
充分 .而且 最 含糊 的 。 诱 导 物 与 阻 过 物 的 特异 性 结合 可 以 造成 阻 巡 物 的 失 活 , 这 一 想法 
看 来 是 很 有 道理 的 ,但 是 它 也 引起 了 一 种 我 们 已 经 指出 过 的 困难 。 因 为 在 阻 巡 物 和 诱导 
物 之 间 发 生 的 这 种 反应 必定 是 立体 特异 反应 (二 者 都 是 这 样 ), 所 以 ,推测 反应 应 该 需要 

-种 特异 的 酶 ;至 今 ,在 遗传 学 上 或 生物 化 学 上 都 没有 发 现 这 种 酶 存在 的 证 据 。 

(7) 认为 结构 信使 是 一 种 不 稳定 的 中 间 产 物 ,这 是 这 个 模型 最 新 最 特殊 的 含义 之 一 ; 
让 我 们 回顾 一 下 ,只 要 认为 控制 系统 是 在 遗传 水 平 上 起 操纵 作用 ,那么 诱导 的 动力 学 就 
需要 具有 这 种 特性 的 结构 信使 。 这 就 产生 了 信息 传递 机 制 的 一 个 新 概念 ,在 信息 传递 
中 ,和 蛋白质 合 成 中 心 ( 核 糖 体 ) 根 据 它 们 通过 mRNA 从 基因 接受 的 特异 性 指令 ,合成 不 同 
的 蛋白 质 ,核糖 体 起 非特 异性 组 分 的 作用 。 

从 动力 学 研究 和 分 析 研 究 都 有 证 据 支 持 对 信息 传递 的 这 一 新 解释 ,即使 这 个 模型 中 
所 包括 的 一 些 其 他 推测 ,将 来 也 可 能 弄 清楚 是 错误 的 ,但 这 种 解释 本 身 也 还 是 具有 重要 
意义 的 。 

这 些 结论 完全 适用 于 得 出 这 些 结论 的 细菌 系统 ;而 且 , 两 种 类 型 (诱导 和 阻 进 ) 的 适 
应 酶 系统 和 叭 菌 体 系统 都 遵循 着 和 同 种 必需 成 分 有 关 的 同 种 控制 ,这 一 事实 有 力 地 证 明 
了 蛋白质 合 成 的 阻 殉 遗传 调节 的 普遍 性 。 

人 们 不 知道 是 不 是 全 部 的 .或 大 多 数 的 结构 基因 ( 即 大 多 数 蛋 白质 的 合成 ) 都 服从 于 
阻 过 调节 。 在 细菌 中 ,事实 上 已 作 过 一 些 研 究 的 所 有 酶 系统 ,业已 证 实 对 诱导 或 阻 遏 效 
应 都 是 敏感 的 。 老 的 观念 认为 这 些 效 应 只 是 非 主 要 酶 的 特性 ,这 肯定 是 错误 的 [当然 ,这 
些 效 应 只 有 在 天 然 的 或 人 工 的 条 件 下 才能 被 检查 出 来 ,这 样 以 至 于 使 研究 中 的 系统 至 少 
一 部 分 是 非 主 要 的 (安奈 的 )]。 能 去 除 这 种 控制 的 突变 (如 组 成 型 突变 ) 结 果 , 说 明了 控 
制 的 生理 学 重要 性 。 和 乳糖 系统 的 组 成 型 突变 体 , 合 成 的 B- 半 乳糖 苷 酶 可 以 达到 其 总 蛋白 
质 的 6% 一 7%。 磷 酸 酶 系统 的 组 成 型 突变 体 中 ,总 蛋白 质 的 5% 一 6% 是 磷酸 酶 。 用 其 
他 组 成 型 突变 体 也 得 到 了 相似 的 数值 。 很 清楚 ,如 果 细 胞 中 控制 着 酶 蛋白 合成 速度 的 2 
个 或 3 个 以 上 的 控制 系统 受到 破坏 ,那么 这 种 细胞 很 快 就 会 死亡 。 

高 等 生物 组 织 中 诱导 和 阻 过 效应 的 发 生 , 已 经 观察 到 了 很 多 例子 ,但 到 目前 为 止 , 对 
这 些 系统 中 的 任何 一 个 都 还 不 能 进行 详细 分 析 ( 主 要 困难 是 安慰 性 控制 条 件 不 好 确定 )。 
已 经 反复 指出 (和 在 微生物 中 研究 的 情况 相似 ), 酶 的 适应 性 为 解释 高 等 生物 组 织 内 和 器 
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官 间 的 生化 协调 性 ,提供 了 一 个 有 价值 的 模型 。 在 微生物 中 ,适应 效应 主要 是 负 的 ( 阻 
次 ,而 且 由 功能 上 特异 的 基因 控制 着 ,在 遗传 水 平 上 起 操纵 作用 ,这 些 证 据 看 来 大 大 地 
扩大 了 这 种 解释 的 可 能 性 。 化 学 生理 学 和 胚胎 学 的 根本 问题 就 是 要 弄 清 : 为 什么 在 组 织 
细胞 的 基因 组 中 不 是 在 所 有 的 时 间 、 所 有 的 潜在 跟 传 性 都 表达 呢 ? 有 机 体 的 存活 需要 很 
多 (在 一 些 组 织 中 则 是 大 多 数 ) 潜 在 遗传 性 不 表达 出 来 ,也 就 是 说 受到 抑制 。 对 恶性 肿瘤 
最 合适 的 描述 是 其 一 种 或 几 种 控制 生长 的 系统 受到 了 破坏 ,这 种 破坏 无 疑 是 在 遗传 上 引 
起 的 。 

按照 严格 的 结构 概念 来 看 ,基因 组 被 认为 是 用 于 建立 各 种 细胞 组 分 的 各 个 独立 分 子 
行动 计划 的 一 个 对 合体 。 然 而 ,在 这 些 计划 的 实施 中 ,协调 显然 是 生存 所 不 可 缺少 的 。 
调节 基因 、 操 纵 基 因 以 及 结构 基因 活性 的 阻 遏 调节 等 发 现 ,揭示 了 基因 组 不 仅 含 有 -一 系 
列 的 行动 计划 ,而且 还 含有 蛋白 质 合 成 的 一 个 协调 程序 和 控制 其 实施 的 方式 。 
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核酸 的 分 子 构 型 


英里 斯 。 威 尔 金 斯 (M，H.F. Wilkins) ? 
(1962 年 ) 


核酸 基本 上 是 简单 的 , 它 是 非常 基本 的 生物 学 过 程 一 -生长 和 遗传 的 基础 。 核 酸 分 
子 结构 及 其 功能 关系 的 单纯 性 ,说 明了 基本 生物 学 现象 的 单纯 性 , 摘 清 楚 了 生物 学 现象 
的 本 质 ,从 而 能 用 大 分 子 结构 首次 广泛 地 阐明 生命 过 程 。 只 有 通过 从 遗传 学 到 氧 键 立 体 
化 学 ,把 生物 学 、 化 学 和 物理 学 的 研究 进行 史无前例 的 结合 ,才能 弄 清楚 这 些 物 质 。 在 这 
里 我 将 不 讨论 它 的 全 部 内 容 , 但 将 集中 谈 谈 我 所 工作 的 领域 ,并 说 明 X 射线 衍射 分 析 是 
怎样 作出 贡献 的 。 我 将 介绍 本 人 研究 的 一 些 背 景 , 因 为 我 想 在 找到 这 类 通常 比 总 的 评论 
更 有 意义 的 解说 方面 我 并 不 是 孤立 的 。 


早期 的 背景 


1938 年 我 在 剑桥 经 受过 K 射线 结晶 学 方面 的 一 些 训练 ,取得 了 物理 学 学 位 。 以 后 
在 Cavendish 还 受到 J. D. Bernal 关于 X 射线 衍射 的 影响 。 我 开始 在 伯 明 壮 由 J. T. Ran- 


© WERA M. H. F. Wilkins, The molecular configuration of nucleic acids. Nobel Lectures Physiology or 
Medicine, 1942-1962, 754-782, Ct YE B.) 

© ”英里 斯 。 威 尔 金 斯 (Maurice Hugh Frederick Wilkins, 1916—2004) ,英国 物理 学 家 和 分 子 生 物 学 家 。 他 因 
在 DNA 结构 研究 工作 方面 的 突出 贡献 ,与 克 里 克 、 沃 森 共同 获得 1962 年 诺 贝 尔 生 理学 或 医学 奖 。 
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dall 领导 从 事 研究 工作 ,研究 发 光 和 电子 如 何 移 入 晶体 。 我 在 剑桥 的 同时 代 人 感 兴趣 的 
主要 是 元 素 粒 子 ,但 是 我 更 感 兴趣 的 是 固态 组 织 以 及 依赖 于 该 组 织 的 特殊 性 质 。 这 可 能 
是 我 把 兴趣 放 在 生物 大 分 子 和 大 分 子 结构 , 同 其 如 此 重要 地 决定 生命 过 程 的 高 度 特 异性 
质 怎样 发 生 联 系 的 一 个 先兆 。 

战争 期 间 ,我 从 事 于 制造 原子 弹 的 工作 。 当 战争 结束 时 , 同 许多 其 他 人 一 样 ,我 寻找 
一 个 新 的 研究 领域 。 部 分 地 由 于 原子 弹 , 我 对 物理 学 失去 了 一 些 兴 趣 。 所 以 当 我 拜读 
Schródinger 的 《生命 是 什么 》 一 书 时 ,就 感到 十 分 有 趣 ,并 为 生命 过 程 是 由 一 种 高 度 复杂 
的 分 子 结构 所 控制 的 概念 所 打动 。 感 到 对 这 些 问 题 进 行 研 究 较 之 固态 物理 学 前 程 更 为 
远大 。 当 时 ,许多 杰出 的 物理 学 家 ,诸如 Massy Oliphant 和 Randall( 以 后 我 得 悉 Bohr 的 
观点 同 他 们 一 样 ) 相 信和 ,物理 学 能 对 生物 学 作出 重要 的 贡献 ,他 们 的 忠告 鼓励 我 转向 生物 学 。 

我 到 苏格兰 St. Andrews 的 物理 系 工作 ,在 那里 Randall 邀 我 参加 他 已 经 开始 的 一 
项 生物 物理 研究 课题 。 在 Muller 用 X 射线 照射 实验 改变 遗传 物质 的 鼓舞 下 ,我 想 研究 
超声 的 效应 或 许 是 有 意思 的 ,但 结果 并 不 十 分 令 人 鼓舞 。 

然后 ,把 生物 物理 工作 转 到 伦敦 皇家 学 院 ,Randall 在 那里 到 得 了 囊 斯 登 物理 学 讲座 
的 职位 ,并 在 医学 研究 会 的 协助 下 ,为 物理 系 建立 了 一 个 不 寻常 的 实验 室 , 在 这 个 实验 室 
里 ,生物 学 家 ,生物 化 学 家 和 其 他 科学 家 同 物 理学 家 并 肩 工 作 。 他 建议 我 用 紫外 线 显 微 
镜 研 究 细胞 核酸 的 量 。 该 工作 取 法 Caspersson 的 工作 ,但 用 反射 显微镜 来 消 色 差 。 当 
时 ,Caspersson 和 Brachet 的 工作 已 使 科学 界 一 致 公认 核酸 具有 同 蛋 白质 合成 相关 联 的 
重要 的 生物 学 作用 。 然 而 ,DNA 本 身 可 能 就 是 遗传 物质 这 一 思想 仅 只 暗示 而 已 。DNA 
在 染色 体 里 的 功能 被 假定 为 同 蛋白 质 染 色 体 丝 的 复制 有 联系 。Avery、MacLeod 和 McC- 
arty 证 明细 菌 通过 DNA 能 在 遗传 上 转化 的 工作 发 表 于 1944 年 ,但 即使 在 1946 年 尚 几 
乎 为 人 们 所 不 知 ,或 者 纵然 知道 ,其 重要 性 也 往往 不 为 人 们 所 重视 。 

通过 显微镜 观察 细胞 里 面 的 染色 体 , 确 实 令 人 神往 ,但 我 开始 感到 ,作为 一 个 物理 学 
家 ,研究 从 细胞 中 分 离 出 来 的 大 分 子 , 或 许 对 生物 学 贡献 更 大 些 。 在 这 一 点 上 我 得 到 了 
KÉ Stanley 病毒 实验 室 的 Gerald Oster 的 鼓励 ,并 使 我 对 烟草 花 叶 病毒 颗粒 感 兴趣 。 
正如 Caspersson 曾经 指出 ,能 用 紫外 线 显微镜 寻找 分 子 中 吸收 紫外 线 的 基 团 的 位 置 , 和 
测定 细胞 内 的 核酸 量 。Bill Seeds 和 我 研究 了 DNA、 蛋 白质 .烟草 花 叶 病毒 .维生素 Bi 
等 。 当 我 检验 准备 作 紫 外 二 色 性 研究 的 DNA 分 子 束 的 时 候 , 在 偏光 显微镜 下 看 到 极其 
均匀 的 纤维 在 交叉 尼 古 尔 之 间 有 明显 光 吸 收 。 我 发 现 当 我 操作 DNA 凝 胶 时 ,这 种 纤维 
并 非 人 为 地 产生 。 我 每 次 用 玻璃 棒 接 触 凝 胶 和 移 去 玻璃 棒 时 ,就 带 出 细 细 的 几乎 看 不 清 
的 DNA 纤维 ,就 像 一 根 蜘蛛 网 的 细 丝 。 纤 维 的 完整 和 均匀 一 致 :说 明 在 这 些 纤 维 中 的 分 
子 是 有 规律 地 排列 的 ,我 立刻 想到 这 种 纤维 或 许 是 X 射线 衍射 分 析 研 究 的 绝妙 对 象 。 我 
把 它们 送 交 Raymond Gosling, 他 那里 有 我 们 唯一 的 X 射线 装备 (从 战争 留 下 的 放射 照 
相 部 分 制造 ) ,并 且 他 正 用 此 仪器 从 公 羊 精子 头 部 得 到 衍射 照片 。 在 W. L. Bragger 领导 
下 受过 训练 ,并 从 事 于 X 射线 衍射 工作 的 Randall 指导 了 这 项 研究 。Gosling 很 快 得 到 
了 非常 鼓舞 和 信心 的 街 射 图 像 ( 见 图 1)。 取 得 这 次 成 功 的 原因 之 一 是 我 们 使 纤维 保持 在 湿 
润 状态 。 我 们 记得 ,为 了 从 人 蛋白质 得 到 精细 的 X 射线 图 像 ,Bernall 把 蛋白 质 品 体 保存 在 
它 的 母液 中 ,看 来 有 可 能 所 有 水 溶性 生物 大 分 子 的 构 型 都 决定 于 它们 的 水 的 环境 。 我 们 
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用 Signer 和 Schwander 制备 的 DNA 得 到 很 好 的 衍射 图 像 。Singer 还 把 DNA 带 到 伦敦 
一 次 有 关 核 酸 的 Faraday 学 会 讨论 会 上 ,慷慨 地 分 赠 给 大 家 ,使 所 有 的 工作 人 员 使 用 他 们 
的 不 同 技术 ,都 可 以 研究 它 。 


图 1 本 实验 得 到 的 第 一 批 DNA X 射线 衍射 的 照片 之 一 
此 有 照片 可 与 以 后 图 10 照片 相 比 较 (R. Gosling 摄影 ,signer 提供 DNA), 


遗传 物质 是 一 种 纯化 学 物质 ,其 分 子 结构 特别 简单 


从 1946 年 到 1950 年 ,有 许多 证 据说 明 遗 传 物质 是 DNA, 而 不 是 人 蛋白质 或 核 蛋 白 。 
例如 ,发 现 一 组 染色 体 的 DNA 含量 是 恒定 的 ,尽管 DNA 分 子 的 核 苷 酸 顺序 是 复杂 的 ,而 
某 一 物种 的 DNA 具有 恒定 的 组 成 。 曾 设想 遗传 信息 存在 于 4 种 核 苷 酸 组 成 的 .顺序 复杂 
的 多 核 芽 酸 分 子 中 。 细 菌 转 化 的 巨大 意义 现 已 得 到 普遍 公认 :Hershey 和 Chase iE BH 4H PA 
噬菌体 DNA 把 病毒 遗传 信息 从 亲本 带 给 后 代 , 有 助 于 在 概念 上 完成 一 种 十 分 重大 的 革命 。 

已 知 遗 传 物质 是 具有 非常 特异 的 化 学 结构 的 DNA ,而 不 是 特异 性 很 差 的 核 蛋 白 ,用 
分 子 结构 来 闹 明 遗传 信息 的 前 景 变 得 更 为 明朗 。 有 许多 证 据说 明 DNA 是 一 种 磷酸 脱氧 
核糖 在 一 个 带 有 3 一 5 键 的 多 核 苷 酸 链 上 ,有 规则 地 重复 的 多 聚 物 。Chargaff 发 现 了 一 
个 重要 的 规律 :尽管 沿 着 多 核 苷 酸 链 上 的 碱 基 顺 序 是 复杂 的 ,不 同 的 DNA, 其 碱 基 组 成 
显著 不 同 , 但 腺 味 叭 和 胞 喀 啶 的 数目 总 是 相等 。 鸟 味 叭 和 胞 喀 啶 的 数目 也 总 是 相等 。 
DNA 在 电子 显微镜 里 看 起 来 像 一 根 均 匀 一 致 的 不 分 枝 的 细 线 ,其 直径 为 20 埃 。Signer、 
Caspersson 和 Hammursten 用 流动 双 折 射 测定 表明 ,DNA 中 碱 基 的 平面 同 线 状 分 子 的 
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长 度 大 致 成 直角 。 它 们 用 紫外 二 色 性 测定 得 到 相同 的 结果 ,并 看 出 精子 头 部 DNA 碱 基 
明显 的 平行 性 。 早 些 时 候 ,Schmidt 和 Pattri 在 光学 方面 研究 了 精子 头 部 遗传 物质 ,发 现 
遗传 物质 非常 有 次 序 。Astbury 作 了 先驱 性 的 DNA 纤维 X 射线 衍射 的 研究 ,并 找到 
DNA 非常 规律 的 证 据 ; 他 把 强烈 的 3.4 埃 ,反射 正确 地 解释 为 由 于 平面 的 碱 基 彼 此 连 在 
一 起 的 结果 。Gulland 和 Jordan 在 电位 滴定 分 析 方 面 的 研究 指出 , 碱 基 是 由 氢 把 它 连接 
起 来 ,而 Gulland 的 确 设想 到 ,多 核 苷 酸 链 或 可 由 这 些 氢 链 联结 成 多 链 胶 束 。 

这 样 ,对 一 个 纯粹 的 化 学 物质 作出 具有 深刻 含义 的 生物 活性 的 结论 ,与 物质 本 性 的 
许多 边缘 知识 的 显著 增长 是 相符 的 。 与 此 同时 ,我 们 开始 从 DNA 获得 详尽 的 X 射线 衍 
射 资 料 。 这 是 能 提供 恰当 地 说 明 分 子 立 体 构 型 的 唯一 的 资料 。 


把 DNA X 射线 衍射 同 建立 分 子 模 型 结合 起 来 


一 旦 从 DNA 纤维 得 到 了 良好 的 衍射 图 像 , 它 就 引起 人 们 巨大 的 兴趣 。 在 我 们 的 实 
验 室 里 ,Alex Stokes 提出 了 一 个 从 螺旋 DNA 衍射 的 理论 。Rosalind Franklin( 她 经 历 了 
一 生 的 顶峰 以 后 ,于 数 年 前 死去 ) 对 X 射线 分 析 作 出 了 非常 有 价值 的 贡献 。 在 剑桥 ,研究 
生物 大 分 子 结构 的 医学 研究 会 实验 室 ,我 的 朋友 Francis Crick 和 Jim Watson 对 DNA 结 
HIRR., Watson 是 一 位 到 剑桥 来 研究 分 子 结构 的 生物 学 家 。 他 从 事 于 细菌 噬菌体 
繁殖 的 工作 ,并 敏锐 地 领悟 到 有 巨大 可 能 性 通过 发 现 DN A. 的 分 子 结构 ,或 可 揭示 这 一 问 
Ri. Crick 正 从 事 于 螺旋 蛋白 质 结构 的 工作 ,并 对 什么 东西 控制 蛋 名 质 的 合成 感 兴趣 。 
Pauling 和 Covey 通过 他 们 发 现 蛋 白质 a- 螺 旋 指 出 ,在 它 自己 的 活动 中 建立 精确 的 分 子 
模型 ,是 一 个 有 力 的 分 析 工 具 。 来 自 DNA 的 X 射线 资料 不 是 那么 完整 ,以 致 只 能 在 没有 
立体 化 学 的 有 力 帮 助 下 推导 DNA 结构 的 详细 情景 。 显 然 ,DNA 的 X 射线 的 研究 需要 建 
立 确切 的 分 子 模型 来 作为 补充 。 在 我 们 的 实验 室 里 ,我 们 集中 精力 在 扩大 X 射线 资料 ， 
Watson 和 Crick 则 在 剑桥 建立 分 子 模型 。 


DNA 分 子规 则 性 的 反 论 


DNA X 射线 衍射 图 像 是 如 此 清晰 ,表明 DNA 分 子 是 极 有 规则 的 , 它 是 如 此 有 规则 ， 
以 致 可 以 结晶 。 图 像 的 形状 清楚 地 表明 分 子 是 螺旋 的 ,分 子 线 里 面 的 多 核 苷 酸 链 有 规则 
地 缠绕 。 但 已 经 知道 ,不 同 大 小 的 嘎 叭 和 喀 啶 沿 着 多 核 苷 酸 链 排列 成 不 规则 的 顺序 A 
什么 这 样 一 种 不 规则 的 排列 能 得 到 一 种 高 度 规则 的 结构 ? 这 一 反 论 提供 了 解决 DNA 结 
构 问 题 的 线索 ,而 Watson 和 Crick 的 结构 假说 解决 了 问题 。 


DNA 分 子 的 螺旋 结构 


Watson 和 Crick 发 现 了 DNA 分 子 结 构 的 要 害 , 即 :如 果 DNA 里 面 的 碱 基 由 毛 键 成 
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对 地 联合 , 腺 野 叭 和 胸腺 喀 啶 配对 以 及 鸟 嘎 叭 和 胞 喀 啶 配对 的 总 的 大 小 是 相同 的 。 就 是 
说 ,尽管 碱 基 对 的 顺序 是 不 规则 的 ,但 含有 这 些 碱 基 对 的 DNA 分 子 却 是 高 度 规则 的 。 这 
些 碱 基 对 见 图 2。 连 接 碱 基 同 脱氧 核糖 的 键 之 间 的 距离 对 两 种 碱 基 对 来 说 ,的 确 是 相同 
的 (大 致 在 0. 1 埃 以 内 ), 这 些 键 同 连接 脱氧 核糖 的 C, 原子 的 线 所 呈 的 角度 也 的 确 是 相 
同 的 (大 约 在 1 以 内 )( 见 图 2) 。 其 结果 是 ,如 果 两 个 多 核 苷 酸 链 由 碱 基 对 相连 ,对 两 种 碱 
基 对 来 说 ,两 个 链 之 间 的 距离 是 相同 的 ,并 由 于 键 同 C; —C. 线 之 间 的 角度 对 所 有 碱 基 都 
是 相同 的 ,分 子 的 脱氧 核糖 和 磷酸 部 分 的 几何 学 的 确 能 成 为 规则 的 。 


图 2  Watson-Crick 碱 基 对 (由 S. Arnott 修订 ) 
cde. bbibdà ghcRc d MER. FR ARARREDS MRE, 两 种 碱 基 对 Ci 一 N， 和 
C; —N, 键 之 间 的 距离 为 10.7 埃 , 所 有 这 些 键 同 Ci 一 Ci 线 成 52" 角 。( 图 中 及 即 埃 ) 


Watson 和 Crick 建立 这 种 二 链 分 子 模型 , 链 呈 螺旋 ,其 主体 如 X 射线 资料 所 示 。 在 
模型 中 ,一 个 多 核 苷 酸 链 同 另 一 个 多 核 苷 酸 链 相 互 盘 绕 ,一 个 链 上 的 原子 排列 同 另 一 个 
链 上 的 原子 排列 方向 相反 。 由 于 这 一 结果 ,如 果 从 上 向 下 转动 ,这 两 个 链 是 相同 的 , 且 分 
子 的 每 一 个 核 苷 酸 都 具有 相同 的 结构 ,其 所 处 环境 也 相同 。 唯 一 不 规则 的 是 碱 基 的 排 
列 。 一 个 链 上 的 排列 能 毫 无 限制 地 变化 ,但 碱 基 配 对 要 求 一 个 链 上 的 腺 味 叭 同 另 一 个 链 
上 的 胸腺 喀 啶 相连 接 , 鸟 嗓 叭 同胞 旷 啶 相连 接 。 因 此 ,一 个 链 上 的 排列 由 另 一 个 链 上 的 
排列 决定 ,就 是 说 ,彼此 是 互补 的 。 

B 型 DNA 分 子 的 结构 见 图 3。 碱 基 彼 此 堆积 ,其 间 相 距 3. 4 埃 , 其 平面 几乎 同 螺旋 
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轴 垂 直 . 碱 基 扁平 的 一 边 不 能 同 水 分 子 结合 ,因此 ,把 DNA 放 在 水 中 ,其 碱 基 相 互 吸引 。 
这 种 疏水 结合 ,以 及 碱 基 的 气 键 结合 ,使 DNA 结构 保持 稳定 。 


Watson-Crick 关于 DNA 
复制 和 信息 从 一 个 多 核 苷 酸 转 移 
到 另 一 个 多 核 苷 酸 的 假说 


对 遗传 物质 来 说 ,重要 的 是 能 够 精确 无 误 
地 复制 自身 ;否则 生长 就 会 失调 ,生命 不 能 发 
生 , 有 益 的 类 型 不 能 通过 自然 选择 保存 。 碱 基 
配对 提供 了 自我 复制 的 手段 (Watson 和 Crick)。 
看 来 它 也 是 蛋白 质 合成 不 同时 期 信息 转移 的 
基础 。 

遗传 信息 用 4 个 字母 编码 在 沿 着 多 核 苷 酸 
链 上 的 4 个 碱 基 的 顺序 之 中 。 这 个 信息 可 以 从 
一 个 多 核 苷 酸 链 转移 到 另 一 个 多 核 苷 酸 链 。 一 
个 多 核 苷 酸 链 起 一 个 模板 作用 , 核 苷 酸 在 模板 
上 排列 ,从 而 建成 一 条 新 链 。 倘 若 所 形成 的 两 
链 分 子 完全 有 规则 , 碱 基 配对 就 保证 新 链 的 顺 
序 对 亲本 链 的 顺序 是 精确 无 误 地 互补 的 。 如 果 
这 两 个 链接 着 分 开 ,新 链 能 起 模板 作用 ,又 形成 
一 个 新 链 ; 它 同 原始 的 链 是 相同 的 。 大 多 数 
DNA 分 子 有 两 个 链 ,显然 复 制 过 程 能 重新 制造 
这 样 一 个 分 子 。 它 也 能 把 信息 从 一 个 DNA 链 
转移 到 另 一 个 RNA 链 ( 信 使 RNA 的 合成 就 是 
如 此 )。 

碱 基 配 对 也 使 一 条 多 核 苷 酸 链 同 另 一 条 多 
核 苷 酸 链 的 互补 顺序 之 间 进 行 特 异性 的 连接 成 
为 可 能 。 这 种 特异 的 相互 作用 或 许 是 氨基 酸 连 
接 一 个 多 核 苷 酸 链 的 必 不 可 缺 部 分 的 一 种 方 
法 ,一 个 蛋白 质 的 氨基 酸 顺 序 就 在 这 上 面 编 码 。 
在 这 种 情况 下 ,氨基 酸 连 接 一 个 转移 RNA 分 


ER:BHE DNA 的 分 子 模型 原子 大 小 子 , 而 这 个 RNA 某 部 分 多 核 苷 酸 链 同 编码 链 


相当 于 Von der Waals 直径 。 


右边 :相当 于 模型 的 图 解 可 清楚 地 看 到 由 配对 。 


氢 键 连接 碱 基 的 两 个 多 核 苷 酸 链 。 


自从 1953 年 Watson 和 Crick 首次 介绍 了 


碱 基 对 以 后 ,已 提供 了 许多 关于 味 叭 和 喀 喧 大 小 和 氢 键 长 度 的 新 资料 。 碱 基 配 对 最 新 图 
解 (归功 于 S. Arnott) 见 图 2。 现 在 我 们 对 C 原子 间 的 距离 采用 10. 7 埃 , 以 代替 原先 采 
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用 的 11.0 埃 值 , 主 要 原因 是 有 关 N 一 H…N 的 新 资料 ,证 明 这 段 距离 在 环 状 氮 原 子 之 间 
比 不 呈 环 状 的 原子 间 要 短 些 。 碱 基 对 的 氧 键 直 线性 极 好 ,而 键 的 长 度 同 唱 体 中 发 现 的 一 
样 ( 它 们 的 长 度 变动 约 0.04 IR). 

碱 基 对 惊人 的 精确 性 反映 了 DNA 复制 的 精确 无 误 。 然 而 ,人 们 怀疑 这 种 精确 性 为 
什么 如 此 之 大 ,因为 破坏 碱 基 对 致使 其 完整 性 明显 降低 ,所 需要 的 能 量 大 概 不 会 大 于 一 
个 量子 的 热能 。 或 许可 以 解释 其 精确 性 。 复 制 是 一 种 包括 许多 碱 基 对 的 协作 的 现象 ,在 
任何 情况 下 都 必须 强调 , 碱 基 配对 的 特异 性 取决 于 碱 基 同 脱氧 核糖 连接 起 来 的 键 彼此 间 
的 关系 得 到 正确 安排 。 这 种 安排 可 能 是 由 DNA 多 聚 酶 决定 的 。 不 管 这 过 程 的 机 理 如 
何 , 双 螺旋 的 每 一 个 核 背 酸 的 几何 学 和 周围 环境 的 正确 安排 ,必然 导致 精确 的 复制 。 如 
果 质 子 的 互 变异 构 变 化 牵涉 到 氧 的 结合 或 碱 基 的 化 学 改变 ,就 会 产生 复制 过 程 的 错误 。 
这 些 错误 相当 于 突变 。 


DNA 螺旋 结构 的 普 凯 性 和 稳定 性 


当 我 们 进行 了 初步 的 X 射线 研究 以 后 ,我 的 朋友 Leonard Hamilton 给 我 送 来 了 人 
的 DNA, 这 是 他 同 Ralph Barclay 从 一 个 患 有 慢性 骨 艇 性 白血病 病人 的 名 细胞 中 提取 出 
来 的 。 他 正在 研究 人 的 核酸 代谢 同 癌 的 关系 ,并 制备 DNA 以 便 比 较 正 常人 白细胞 和 和 白 
血 病 患 者 白细胞 的 DNA。 此 DNA 的 X 射线 图 像 很 好 。 这 样 就 开始 了 一 项 经 过 多 年 才 
告 结束 的 协作 ,我 们 在 协作 中 使 用 了 Hamilton 的 DNA, 以 许多 种 盐 的 形式 来 确立 双 螺 
旋 结构 的 可 靠 性 。Hamilton 从 各 种 各 样 的 生物 和 不 同 的 组 织 制备 DNA。 这 就 得 以 证 
明 精 子 和 细菌 噬菌体 的 惰性 遗传 物质 和 正 绥 慢 或 快速 分 裂 .或 正 分 泌 蛋 白质 的 细胞 都 
有 双 螺 旋 的 DNA Hamilton 等 )。 正 常 组 织 和 痛 组 织 的 DNA 之 则 ,或 由 我 的 同事 
Geoffery Brown 把 小 牛 胸腺 DNA 分 离 成 不 同 碱 基 成 分 的 碎片 ,都 没有 发 现 DNA fii HJ 
的 差异 。 

fa] Harriet Ephrussi-Taylor 协作 ,我 们 还 进行 肺炎 球菌 有 转化 活性 的 转化 因素 的 研 
究 , 并 观察 转化 DNA 的 结构 。 至 今 发 现 对 双 螺 旋 DNA 唯一 的 例外 是 一 些 很 小 的 细菌 叭 
菌 体 ,它们 的 DNA 是 单 股 。 但 是 ,我 们 早 就 发 现 那 些 腺 嘎 叭 含量 特别 高 的 DNA ,或 有 得 
萄 糖 和 凑 甲 基 胞 喀 啶 连接 的 DNA ,其 结晶 不 同 。 


DNA 结构 决 非 假象 


ARKAMA DNA WE X 射线 衍射 研究 尚 嫌 不 足 。 显 然 , 人 们 将 试图 探讨 完整 细胞 的 遗 
传 物质 。 分离 出 来 的 DNA 结构 同 活体 条 件 下 多 数 与 蛋白 质 结合 在 一 起 的 DNA 结构 或 
许 有 所 不 同 , 这 一 点 是 可 能 的 。 光 学 研究 表明 精子 头 部 分 子 有 着 明显 的 次 序 , 央 而 它们 
AE X 射线 研究 的 良好 对 象 , 而 绝 大 多 数 细胞 的 染色 体 却 是 复杂 的 对 象 , 很 少 看 到 有 秩序 
fia Py. Randall 几 年 来 一 直 对 这 一 问题 感 兴 趣 并 开始 了 Gosling 关于 公 羊 精子 的 研究 。 
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看 来 由 Schmidt 发 现 的 、 在 光学 上 具有 高 度 各 向 异性 的 棒状 头 足 网 精 子 是 X 射线 研究 的 
极 好 材料 。Rinne 在 研究 自然 界 许多 分 支 的 液体 结晶 时 , 早 就 对 这 种 精子 作 过 衍射 照相 ; 
但 大 概 他 的 技术 不 大 恰当 ,致使 他 得 出 核 蛋 白 是 液体 结晶 的 错误 结论 。 我 们 的 X 射线 照 
He CWilkins 和 Randall) 清楚 地 证 明 精 子 头 部 的 物质 是 立体 的 , 即 它 是 结晶 体 而 非 液 体 结 
晶 。 衍 射 图 像 ( 见 图 4) 同 DNA 的 情况 ( 见 图 5) 很 相像 ,这 说 明 提纯 的 DNA 的 纤维 结构 
基本 上 不 是 假象 。 我 在 那不勒斯 动物 站 工作 时 ,发 现 有 可 能 给 精子 头 部 的 纤维 定位 。 一 
束 束 自然 定向 的 精子 ,其 完整 .湿润 的 精 球 产生 了 良好 的 衍射 图 像 。Watson 给 我 的 T2 
细菌 噬菌体 也 得 到 了 类 似 的 DNA 的 图 像 。 
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图 4 头 足 纲 精子 X 射线 衍射 图 像 
精子 头 部 的 DNA 分 子 有 其 纵 轴 。 多 核 葵 酸 间 相距 3.4 埃 , 符 合 图 像 顶 部 和 底部 的 强烈 衍射 。 
图 像 中 央 部 分 的 明显 反射 说 明 分 子 是 晶体 排列 。 


302 eked Works of ramon 


aO 核酸 的 分 子 构 型 GA 


图 5 DNA 纤维 (B 构 型 ) 在 高 湿 件 下 的 X 射线 衍射 照片 
纤维 是 垂直 的 。3.4 埃 反 射 在 顶部 和 底部 。 中 央 区 域 反 射 产生 明显 的 义 型 的 角度 ,相等 于 螺旋 
分 子 多 核 普 酸 链 斜 度 的 恒定 角度 (H.R. Wilson 摄影 ,Hamilton 提供 DNA), 


DNA If) X 射线 衍射 图 像 及 分 子 的 各 种 构 型 


X 射线 衍射 是 能 得 到 有 关 DNA 分 子 构 型 非常 详尽 知识 唯一 的 一 项 技术 。 光 学 技术 
尽管 对 补充 X 射线 分 析 有 价值 ,但 它 提供 的 资料 ,主要 在 键 和 基 团 定位 方面 ,其 局 限 性 大 
得 多 。X 射线 资料 分 两 个 阶段 对 推导 出 DNA 结构 作出 了 贡献 。 第 一 个 阶段 .提供 有 助 
于 确立 Watson-Crick 模式 的 资料 ;第 二 个 阶段 ,证 明 Watson-Crick 的 设想 在 其 主要 方面 
是 正确 的 ,设想 包括 模式 的 重新 调整 和 改进 。 

X 射线 研究 (如 Langridge ^5, Wilkins) EB] DNA 分 子 的 突出 之 处 ,在 于 它们 有 大 最 
的 不 同 构象 ,其 中 绝 大 多 数 能 有 几 种 晶体 形状 。 决 定 分 子 构象 和 晶体 形状 的 主要 因素 是 
纤维 的 水 含量 和 盐 含量 以 及 用 于 中 和 磷酸 基 的 阳离子 ( 见 表 D. 

我 将 扼要 地 谈 一 下 DNA 的 主要 构 型 。 在 所 有 情况 下 ,都 能 用 同样 基本 的 Watson 
Crick 结构 来 令 人 满意 地 说 明 衍 射 资料 。 这 比 单 研 究 一 种 构 型 更 为 令 人 信服 地 证 实 这 种 
结构 的 正确 性 。 基 本 做 法 是 调整 分 子 模型 ,直至 从 模型 计算 的 衍射 强度 同 所 观察 的 结果 
相符 (Langridge 等 ) 。 
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表 1 各 种 DNA 纤维 的 小 结 


每 转 螺 旋 分 子 中 必需 的 结 单位 细胞 大 小 
2i UO M to 相对 温度 ya 分 子 位 置 
对 数 的 斜 角 和 条 件 度 " aC) bUR) cR) pB 
^ 11.0 20 Na 7596 Re Shah 0,0,0 22.24 40.62 28.15 97.0 
K 115 
Rb 2 2° 
B 10 ~0 Li 66% 纤 维 中 EZ 结晶 0.0.5 22.5 30.9 33.7 
3% Wm 1 
的 LiCl TT's 
Li 75%~90% 正 交 H4 0.0.5 24.4 38.5 33.6 
Sl 1o 
Quarto g 
Li 92% 六 边 形 CES 0,0,0 46.0 一 34.6 一 
N 1.2 l 
a 3'3'6 
2 1 1 
^ Ut 
Rb es 
B; 9.9 0? Na 7596 四 边 形 半 结 晶 0,0,0 22.4 一 33.8 一 
压力 下 X NE E 
2'2'4 
C 9.3 5 — Li 44% EX 半 结 0,0, | 20.1 31.9 30.9 — 
X Licl Gel 
Li 仅 某 些 样品 六 边 形 半 结 晶 0.0.0 8k 7 35.0 - 309 — 
44%. AME 012 1 1 
中 无 LiCl 可 ,本 ,有 或 -本 
2. ul 1 1 
Tp ees 


就 大 多 数 X 射线 资料 而 言 , 它 只 提供 DNA 衍射 束 的 强度 ,而 不 提供 衍射 束 的 相 。 因 
此 不 能 直接 得 出 它 的 结 爸 。 如 若 X 射线 资料 的 解答 足以 把 一 个 结构 中 的 绝 大 多 数 原子 
分 开 , 则 除非 假定 这 个 结构 是 由 已 知 其 平均 大 小 的 原子 组 成 ,否则 就 只 能 在 不 用 立体 化 
学 没 想 的 情况 下 推导 其 结 爸 。 然 而 , 单 用 X 射线 不 能 对 DNA 的 大 多 数 原子 一 一 定位 ( 见 
图 7)。 所 以 , 作 了 更 广泛 的 立体 化 学 设想 ,从 这 些 设 想 得 以 建立 分 子 模型 。 这 些 设想 多 
数 都 无 可 选择 ,但 只 有 一 种 选择 , 即 : 氧 键 在 一 对 碱 基 上 的 排列 ,必须 用 X 射线 资料 来 确 
立 这 种 设想 的 可 靠 性 。 换 言 之 ,必须 确立 所 提出 的 这 个 结构 是 独一无二 的 。 近 年 来 我 们 
的 多 数 工作 是 这 种 性 质 。 可 以 有 理由 肯定 DNA 结构 是 正确 的 ,X 射线 资料 必须 尽 可 能 
广泛 地 搜集 。 


B Hu 


图 5 说 明 当 分 子 被 水 分 开 , 并 在 很 大 程度 上 彼此 独立 行为 时 ,DNA 的 一 根 纤 维 在 高 
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湿度 下 的 衍射 图 像 。 我们 没有 在 这 些 条 件 下 深入 研究 DNA。 这 种 图 像 可 以 改进 ,但 它 
们 有 理由 很 好 地 规定 下 来 ,而 它们 的 许多 特征 非常 清楚 地 说 明 分 子 有 一 规则 的 结构 。 已 
知 构 型 为 B( 见 图 3), 这 是 在 活体 看 到 的 ,并 且 证 明 , 当 DNA 溶 于 水 的 时 候 , 也 是 如 此 。 
每 一 图 螺旋 有 10 对 核 苷 酸 。 为 什么 这 个 数字 必须 是 整数 ,这 一 点 无 明显 的 结构 上 原因 ， 
如 确实 如 此 , 它 的 重要 性 至 今 尚 不 清楚 。 

当 DNA 结晶 时 ,结晶 过 程 使 分 子 受 到 限制 ,并 能 使 它 特 别 有 规 则 。 还 有 ,纤维 微 唱 
体 中 分 子 的 周期 性 排列 使 衍射 图 像 分 裂 成 相当 于 各 晶体 面 的 强烈 反射 ( 见 图 6) 。 仔 细 测 定 


siiis 


图 6 DNA 微 结晶 纤维 的 X 射线 图 像 
总 强度 的 分 布 与 图 4 相似 ,但 由 于 分 子 在 晶体 中 的 规则 排列 , 衔 射 分 裂 成 明星 的 反射 。 明 显 反 
射 扩 及 小 至 1.7 埃 的 位 置 (N. Chard 摄影 ,L. D. Hamilton 提供 DNA)( 图 中 入 即 埃 )。 
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反射 位 置 和 推导 晶体 的 上 品格 使 得 在 立体 上 鉴定 反射 的 方向 成 为 可 能 。 大 多 数 纤维 物质 
的 衍射 图 像 同 图 5 相似 ,其 衍射 数据 是 平面 的 。 相 反 ,DNA 结晶 纤维 得 到 相当 完全 的 立 
体 数 据 。 这 些 数据 得 出 从 所 有 角度 观察 这 个 分 子 样子 的 资料 ,并 可 同 从 单 品 体 得 到 的 资 
料 相 比较 。 可 以 使 用 诸如 立体 傅立叶 合成 ( 见 图 7) 这 些 技 术 , 并 使 结构 测定 有 理由 予以 
信赖 。 


二 Contour interval 2e]& 
zero contour dashed 


图 7 傅立叶 合成 图 
表示 DNA BB 构 型 里 面 一 个 碱 基 对 平面 上 电子 密度 的 分 布 。 分 布 相 当 于 一 个 平均 碱 基 对 。 图 中 
看 出 碱 基 对 的 形状 ,但 没有 解决 一 个 碱 基 对 里 面 的 各 个 原子 (正在 修订 傅立叶 合成 ,因而 此 图 尚 待 改 
进 )( 由 S. Arnott 提供 )。( 图 中 入 Mik), 


A 构 型 


在 这 个 构象 中 分 子 的 每 图 螺旋 有 1108 EET IR ,螺旋 间距 为 28 IR. PRAE AIZ E RR AY 
脱氧 核糖 及 磷酸 部 分 的 相对 位 置 和 定位 同 B 构 型 的 情况 显然 不 同 ,特别 是 碱 基 对 要 从 对 
螺旋 轴 垂 直 的 角度 倾斜 20°C HL PA 85. 

A HK DNA( 见 图 1) 是 观察 到 的 第 一 个 结晶 类 型 。 虽 然 它 不 是 在 活体 中 看 到 的 , 介 
因为 螺旋 RNA 的 构 型 同 它 非常 相似 ,而 显得 特别 有 意义 。 不 和 久 将 提供 A 构 型 DNA 的 
充分 报道 ,图 9 为 A 构 型 DNA 图 像 的 一 张 好 照片 。 
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H8 A 构 型 的 DNA 分 子 模型 
(可 以 看 到 碱 基 对 同 水 平面 倾 儿 20°.) 


图 9 AHE DNA 微 结 晶 纤 维 的 X 射线 衍射 图 像 
CH, R. Wilson 摄影 ,L. D. Hamilton 提供 DNA.) 
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C 构 型 


可 以 把 这 种 构 型 看 做 是 由 于 部 分 干燥 而 形成 的 一 个 假象 。 螺 旋 为 非 整数 ,每 一 圈 约 
有 9 二 对 核 苷 酸 。 螺 族 登 在 一 起 形成 一 个 半 结 晶 结 属 ,一 个 分 子 里 面 这 一 个 核 背 酸 同 另 


-个 核 苷 酸 的 位 置 之 间 没有 什么 特别 的 关系 。 个 别 核 苷 酸 的 构象 则 同 B 型 极 相似 。B 
和 C 衍射 图 像 间 的 差别 可 用 核 苷 酸 在 螺旋 上 的 不 同位 置 来 说 明 。 类 型 间 比 较 更 肯定 了 
结构 的 正确 无 误 。 在 某 种 程度 上 ,存在 的 问题 好 像 是 正 试图 通过 观察 其 影子 来 推导 折 翅 
位 置 的 结构 :如 果 位 置 的 构象 有 一 点 改变 , 它 的 结构 就 更 清楚 。 


RNA 分 子 的 螺旋 结构 


与 DNA 相反 ,RNA 得 到 的 衍射 图 像 不 好 ,尽管 包括 我 们 自己 在 内 的 各 研究 工作 者 
为 此 付出 了 很 大 的 努力 。 有 许多 例子 表明 RNA 具有 螺旋 区 , 即 RNA 溶液 的 光学 特性 
使 人 强烈 地 想到 (如 Doty), RNA 分 子 的 各 部 分 像 DN A 那样 , 碱 基 披 此 连接 ,结构 是 螺 
旋 的 ;以 及 合成 的 多 核糖 核 苷 酸 的 X 射线 研究 使 人 设想 RNA f$ DNACRich). RNA fif 
射 图 像 (Rich 和 Watson) 总 的 方面 同 DNA 相像 ,但 因为 定位 泰 乱 和 漫 射 而 不 能 清楚 地 辩 
别 其 图 像 的 性 质 。 重 大 的 困难 是 在 3. 3 埃 和 4 埃 处 出 现 强 烈 的 子午 线 反 射 。 用 一 个 螺 
旋 结 构 不 可 能 对 此 进行 解释 。 

在 早期 的 工作 中 ,许多 RNA 制剂 都 很 不 纯 。 我 们 想 更 纯 的 植物 病毒 RNA 可 能 得 
到 较 好 的 图 像 ,但 结果 并 非 如 此 。 然 而 , 当 制 备 核糖 体 RNA 和 可 溶性 RNA 成 为 可 行 
时 ,我 们 感到 结构 分 析 的 前 景 就 好 得 多 了 。 我 们 决定 集中 研究 可 溶性 RNA ,这 在 很 大 程 
度 上 是 由 于 我 们 实验 定 里 的 Geoffrey Brown, 正 在 制备 大 量 可 溶性 RNA 中 一 种 高 度 纯 
净 的 转移 RNA, 用 于 他 在 物理 和 化 学 方面 的 研究 ,还 因为 他 正在 把 它 分 级 分 离 成 专门 用 
于 把 特殊 氨基 酸 挫 人 蛋白 质 的 各 种 转移 RNA。 有 另 一 些 理 由 使 这 种 RNA 引 人 注 目 :对 
一 个 核酸 来 说 ,这 个 分 子 小 得 出 众 , 有 证 据 表 明 它 或 许 有 规则 的 结构 , 它 的 生化 作用 是 重 
要 的 ,并 在 许多 方面 它 的 功能 是 了 解 的 。 

我 们 发 现 要 在 纤维 中 找到 转移 RNA 十 分 困难 ,然而 借助 于 一 台 解 训 显 微 镜 , 在 大 气 
干燥 的 情况 下 ,小 心地 层 开 RNA 凝 胶 , 我 发 现 能 制 出 同 DNA 一 样 高 的 具 双 折射 的 纤维 。 
但 这 种 纤维 得 到 的 图 像 并 不 比 用 其 他 种 RNA 得 到 的 图 像 好 些 , 以 及 当 提 高 纤维 的 含水 
量 时 ,分子 就 迷失 方向 。Watson,Fuller, Michael, Spencer 和 我 本 人 成 年 累 月 地 工作 , 想 
制 出 更 好 的 标本 供 X 射线 研究 用 。 我 们 的 进展 不 大 ,直到 Spencer 发 现 了 一 种 标本 , 除 
通常 漫 射 的 RNA 图 像 外 ,还 得 到 一 些微 弱 但 明显 的 衍射 环 。 这 种 标本 是 一 种 被 密封 在 
一 个 小 室内 作 X 射线 研究 的 RNA 凝 胶 , 并 且 他 发 现 凝 胶 由 于 漏 气 而 慢 慢 变 干 。 衍 射 环 
是 如 此 明显 ,使 我 们 几乎 可 以 肯定 ,它们 是 由 于 结晶 不 纯 造 成 的 非 真 实 的 入 射 ,这 在 生化 
制剂 X 射线 研究 中 是 常见 的 。 一 个 RNA 样品 由 于 温 有 DNA 而 得 到 了 和 DNA 非常 相 
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似 的 环 。 因 此 我 们 对 环 就 不 抱 很 大 希望 了 了 。 但 数 周 后 Spencer 排除 了 所 有 其 他 的 可 能 
性 ,看 来 很 明显 , 环 是 RNA 本 身 形成 的 。 他 通过 控制 慢 慢 地 干燥 得 到 了 更 加 明显 的 环 ， 
以 及 Fuller 用 我 们 改良 过 的 方法 展开 RNA, 并 采用 Brown 使 凝 胶 慢 慢 浓 缩 的 方法 ,使 
RNA 定位 而 不 破坏 它 的 结晶 性 。 这 些 纤维 得 到 清 清 楚楚 的 衍射 图 像 , 并 且 当 纤维 成 水 
合 物 时 仍然 排列 整齐 。 看 来 我 在 早 些 时 候 使 用 过 的 把 纤维 尽 最 大 可 能 拉 长 的 办 法 ,破坏 
了 结晶 性 。 如 果 不 是 这 样 做 ,就 可 以 先 使 材料 慢 慢 结晶 ,再 把 它们 拉 长 以 得 到 排列 整齐 
的 微 晶体 和 RNA 分 子 。 单 分 子 要 得 到 良好 的 排列 显得 太 小 了 ,除非 通过 结晶 把 它们 聚 
集 起 来 。 很 出 乎 意料 的 是 在 我 们 试验 过 的 所 有 不 同类 型 的 RNA 中 ,分 子 量 最 小 的 转移 
RNA 排列 得 最 整齐 。 

转移 RNA 的 衍射 图 像 十 分 清楚 ,排列 整齐 良好 (Spencer、Fuller、Wilkens 和 
Brown) 。 这 些 改 进 揭示 了 RNA 和 A 构 型 DNA 图 像 惊人 地 相像 ( 见 图 10) 。 于 3. 3 埃 
和 4 埃 处 的 两 个 反射 难题 得 到 了 解决 ( 见 图 11), 在 RNA 图 像 中 反射 到 三 层 线 上 的 位 置 
E DNA 的 情况 不 同 ; 其 结果 是 ,如 图 像 定向 不 好 ,3 个 反射 就 重 委 ,从 而 给 人 产生 2 个 反 
射 的 印象 。 无 疑 地 RNA 有 一 与 A 构 型 DNA 几乎 相同 的 规则 的 螺旋 结构 。RNA 与 
DNA 图 像 间 的 差别 只 是 这 两 个 结构 间 的 小 异 而 已 。 


cum 
a 


图 10 AHE DNA 纤维 ( 左 ) 和 转移 RNA 纤维 ( 右 )X 射线 衍射 图 像 的 比较 
这 两 种 图 像 的 强度 总 分 布 很 相似 ,但 因为 在 这 两 种 情况 下 晶体 里 的 分 子 装 配 不 同 , 其 明显 的 结 
而 反射 的 位 置 就 不 同 (WW. Fuller 和 M. Spencer 摄影 ，G.L. Brown 提供 RNA) 。 
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RNA 结构 与 DNA 结构 相像 的 一 个 重 
要 原因 ,是 RNA 必须 具有 在 很 大 程度 上 或 
全 部 互补 的 碱 基 顺序 。 分 子 的 核 苷 酸 数 目 
KAA 80 个 。 与 X 射线 结果 相符 的 最 简 
单 的 结构 是 一 个 单个 的 多 核 苷 酸 链 自 己 反 
ii dr ,通过 碱 基 配 对 , 链 的 一 半 同 另 一 
半 相 连 。 这 种 结构 见 图 12。 必 须 强调 指 
出 , 当 我 们 肯定 螺旋 结构 为 正确 时 , 却 并 不 
知道 链 的 两 端 是 否 在 分 子 的 末端 。 这 个 链 
可 以 在 分 子 的 两 端 同 有 些 地 方 沿 着 螺旋 的 
链 端 折 和 琶 。 已 知 氨基 酸 连 接 到 以 胞 喀 啶 - 胞 
TG nz -R ER e £i E S ik AN pu 


图 11 转移 RNA 的 衍射 图 像 
表明 在 3.3 埃 和 4 埃 区 衍射 分 解 成 用 薪 头 
表示 的 三 层 线 ,并 与 A 构 型 DNA 图 像 相 符 
(Fuller 和 M, Spencer 摄影 ,G. L. Brown 提供 
DNA), 


图 12 转移 RNA 分 子 的 分 子 模型 和 图 解 


RNA 分 子 结构 与 功能 的 关系 


分 子 模型 的 建立 说 明 在 一 个 转移 RNA 分 子 末 端 形成 折 释 的 核 背 酸 数 必须 是 3 个 或 
3 个 以 上 。 在 我 们 的 模型 中 , 折 释 由 3 个 核 苷 酸 组 成 ,这 3 个 核 苷 酸 各 具有 1 个 不 配对 的 
PRIE. 或 许 是 这 样 一 种 情况 : 碱 基 三 联 体 是 分 子 同 密码 RNA 多 核 苷 酸 链 必要 部 分 相连 
接 的 部 分 。 而 所 连接 的 那个 密码 多 核 苷 酸 链 的 一 定 部 分 ,又 决定 氨基 酸 在 一 个 蛋白 质 多 
肽 链 上 的 顺序 。 相 信 一 个 密码 RNA 的 三 联 体 相当 于 一 个 氨基 酸 ,转移 RNA 的 三 联 体 
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则 通过 氧 键 和 碱 基 对 的 形成 特异 地 把 它 自己 同 密码 三 联 体 相 连接 。 但 必须 强调 指出 ,这 
些 资料 是 推测 出 来 的 。 

我 们 假设 ,转移 RNA 分 子 的 那 一 部 分 同 连接 氨基 酸 与 RNA 的 酶 起 特异 的 相互 作 
用 ;但 我 们 不 清楚 它 是 怎样 发 生 的 。 同 样 ,对 于 与 DNA 复制 有 关 的 酶 同 DNA 相互 作用 
的 途径 或 DNA 复制 的 情景 ,我们 都 所 知 甚 微 。 在 转移 RNA 分 子 中 存在 互补 碱 基 顺序 ， 
使 人 设想 它 或 许 像 DNA 那样 自我 复制 ;但 至 今 支持 这 种 意见 的 证 据 不 足 。 病 毒 和 核糖 
体 RNA 的 街 射 图 像 证 明 这 些 分 子 也 具有 螺旋 区 ;其 功能 也 不 肯定 。 

就 DNA 来 说 ,发 现 其 分 子 结构 立刻 得 出 复制 的 假说 。 这 要 归功 于 DNA 结构 的 简单 
性 。 在 多 数 情 况 下 ,分 子 结构 和 功能 的 直接 关系 似乎 不 多 。 得 出 RNA 分 子 的 螺旋 构 型 对 
阐明 RNA 功能 向 前 迈 了 一 步 ; 但 是 在 形成 有 关 RNA 功能 的 充分 描述 前 ,为 了 确定 碱 基 顺 
序 , 以 及 更 多 地 了 解 各 种 RNA 如 何在 核糖 体 中 相互 作用 ,可 能 需要 更 完整 的 结构 资料 。 


H X 射线 衍射 分 析 确 定 转移 RNA 碱 基 顺序 的 可 能 性 


核酸 的 生物 特异 性 看 来 完全 是 由 它们 的 碱 基 顺 序 决 定 的 ,对 这 些 顺 序 的 测定 很 可 能 

是 当代 核酸 研究 的 最 基本 的 问题 。 要 使 X 射线 衍射 进行 碱 基 顺 序 测定 行 之 有 效 , 一 个 
DNA 分 子 的 碱 基数 目 就 太 多 了 ,然而 ,转移 RNA 的 碱 基数 却 不 是 那么 多 。 有 两 次 观察 
ULBI , H] X 射线 对 转移 RNA 进行 完全 的 结构 分 析 是 可 能 的 。 我 们 在 转移 RNA X 射线 
图 像 中 看 到 分 开 的 点 ( 见 图 130 ,每 个 点 相当 于 一 个 RNA 单 晶体 。 我 们 估计 其 大 小 约 为 10 
j LS 


看 到 具有 相当 于 从 RNA 单 蝇 体 反 射 的 点 的 衍射 环 , 稍 头 指 向 从 平面 反射 到 约 6 埃 的 距离 。 
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微米 ,通过 用 偏光 显微镜 观察 看 到 很 可 能 是 品 体 的 双 折 射 区 ,证 明 这 是 对 的 。 要 使 晶体 
增 大 几 倍 而 足以 作 单 晶体 X 射线 分 析 无 多 大 困难 。 

第 二 个 豆 狂 人 心 的 观察 是 从 DNA 得 到 的 X 射线 资料 ,几乎 完全 限于 解决 不 定向 的 
DNA 纤维 晶体 。DNA 的 强度 资料 说 明 DNA 的 温度 因子 (B==4 埃 ) 同 简单 的 化 合 物 相 
同 。 这 就 看 出 ,DNA 晶体 具有 很 完整 的 结晶 性 ,而 一 旦 能 得 到 DNA 的 单 晶 性 ,强度 资料 
必 能 适用 于 精确 测定 DNA 所 有 的 原子 位 置 ( 非 周 期 性 碱 基 顺序 除外 ) 。 

我 们 正在 研究 获得 DNA 单 晶 体 的 可 能 性 ,但 更 值得 注意 的 问题 是 ,获得 在 晶体 完整 
性 方面 同 DNA 相等 的 转移 RNA 的 单 晶体 ,从 而 可 以 分 析 碱 基 顺 序 。 目 前 ,RNA 晶体 的 
完整 性 要 比 DNA 差 得 多 。 但 是 ,我 们 大 多 数 实验 所 用 的 RNA 是 对 不 同 氨基 酸 特异 的 
RNA 混合 物 。 我 们 很 少 使 用 只 对 一 种 氨基 酸 十 分 特异 的 RNA。 我 们 希望 或 许 能 得 到 
这 种 只 有 一 种 分 子 的 RNA 的 良好 制剂 。 我 们 可 以 指望 这 种 RNA 形成 的 结晶 像 DNA 
那样 的 完整 。 如 能 做 到 这 一 点 ,直接 分 析 分 子 的 全 部 结构 ,包括 碱 基 顺 序 和 在 螺旋 端的 
Dr PE EL, RIR FRW AE X 射线 衍射 分 析 在 核酸 和 蛋白质 领 域内 新 的 
和 有 些 出 乎 意料 的 成 功 使 我 们 有 理由 持 乐 观 态度 。 
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噬菌体 .大肠 杆菌 素 和 大 调节 现象 


萨尔瓦多 。 卢 瑞 亚 (S.E. Luria)® 
(美国 ” 麻 省 理工 学 院 ,1969 年 ) 


有 关 噬 菌 体 生 长 、 突 变 和 重组 方面 的 早期 工作 ,有 幸 能 为 分 子 生 物 学 发 展 到 它 目前 
这 种 令 人 满意 的 状况 提供 一 条 通路 。 今 天 ,不 必 再 细 述 这 些 早 期 工作 的 情况 了 ,在 这 些 
早期 工作 中 ,我 很 幸运 地 与 Max Delbrück 和 Alfred Hershey 进行 了 友好 且 成 功 地 协作 。 
由 此 去 研究 系统 发 育 的 原因 是 一 个 更 困难 的 问题 。 这 个 问题 把 早期 的 噬菌体 工作 引导 
到 对 病毒 繁殖 .基因 复制 .基因 功能 及 其 调节 等 方面 的 现代 知识 水 平 上 来 了 。 最 使 我 满 
意 的 是 我 的 学 生 和 同事 们 在 这 些 工 作 中 起 到 了 重要 的 作用 ,以 及 我 本 人 也 获得 了 与 许多 
科学 探险 家 们 进行 协作 的 经 验 。 

哗 菌 体 的 研究 已 在 很 多 方面 形成 分 支 ,每 一 分 支 都 为 分 子 生 物 学 大 厦 做 出 了 部 分 页 
献 。 最 著名 的 一 个 分 支 是 基因 的 功能 及 其 调节 。 在 这 个 领域 中 , 叭 落体 研究 做 出 的 主要 
贡献 是 由 André Lwoff 和 下 . Jacob 进行 的 溶 源 性 研究 , 这些 工 作 导 致 F. Jacob 和 
J. Monod 提出 了 操纵 子 理论 的 模型 。 从 这 一 理论 考虑 ,调节 现象 关系 到 单个 基因 或 基因 
组 的 功能 。 在 本 篇 演讲 中 ,我 想 讨论 在 细胞 调节 的 某 些 方面 与 大 调节 现象 有 关 的 几 种 途 
径 。 这 里 所 说 的 大 调节 现象 ,意思 是 功能 上 的 改变 能 影响 到 活 细 胞 的 其 些 主要 生命 过 


© EÁ S. E. Luria. Phage, colicins, and macroregulatory phenomena. Nobel Lectures Physiology or Medi- 
cine, 1963-1970, 426-436. 

四 ”萨尔瓦多 ， 卢 瑞 亚 (Salvador Edward Luria，1912 一 1991) ,美国 微生物 学 家 。 因 和 Max Delbrück, Alfred 
Hershey 在 图 菌 体 分 子 生 物 学 方面 的 开拓 性 工作 ,共同 获得 1969 年 诺 贝 尔 生 理学 或 医学 奖 ， 
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程 ,如 DNA、RNA .蛋白质 的 合成 .能量 的 代谢 细胞 膜 的 选择 透 性 功能 。 

对 青霉素 、 链 和 釜 素 等 抗菌 素 的 研究 ,对 以 某 种 方式 ( 克 分 子 ) 作 用 于 细胞 过 程 的 一 些 
化 学 因素 的 研究 ,为 阐明 细菌 细胞 壁 生物 合成 ,或 细菌 蛋白 质 合成 的 机 制 等 问题 ,都 曾 起 
到 过 重要 的 作用 。 当 一 种 因素 (如 噬 了 戎 体 ) ,或 某 种 别 的 大 分 子 化 学 因素 以 单一 颗粒 的 形 
式 起 作用 ,造成 一 种 主要 的 细胞 功能 改变 时 ,情况 就 更 复杂 化 了 。 因 为 一 些 扩 增 机 人 制 必 
定 介 于 各 个 单位 因素 和 有 关 细 胞 受到 影响 的 成 分 之 间 。 对 一 种 病毒 因素 来 说 , 扩 增 机 制 
可 能 就 是 病毒 复制 或 其 遗传 潜能 的 表达 。 对 一 种 蛋白 质 因素 (如 一 种 细菌 素 ) 来 说 , 扩 增 
机 制 必定 是 某 些 细胞 结构 或 某 些 细胞 控制 系统 功能 整体 性 的 一 种 改变 。 在 这 两 种 情况 
中 , 弄 清 这 些 因素 对 主要 的 细胞 过 程 的 作用 模型 ,就 可 能 揭示 这 个 细胞 机 器 在 功能 上 的 
重要 性 。 

在 我 的 实验 室 中 ,我 们 通常 是 用 噬菌体 和 细菌 素来 探索 细菌 细胞 的 大 调节 现象 的 。 
在 这 个 领域 中 ,除了 遗传 转录 的 调节 研究 外 ,其 他 方面 还 没有 很 大 的 进展 。 因 此 , 邑 使 是 
-种 对 目前 工作 的 叙述 ,至 少 在 说 明 “ 我 们 正在 探求 什么 "这 一 点 上 还 是 有 价值 的 。 


哈 菌 体 和 大 调节 现象 


哈 菌 体 具有 作为 细胞 功能 控制 者 的 潜在 作用 ,早期 工作 就 观察 到 : 受 了 照射 的 叭 菌 
体 T2 ,在 失去 它 的 复制 能 力 之 后 , 仍 保留 其 杀 死 寄主 和 进行 干扰 的 能 力 呈 ,细菌 不 是 全 部 
破碎 而 是 死亡 。 几 年 后 ,对 只 菌 体 在 引起 致死 作用 前 形成 侵 染 作用 的 生化 途径 ,可 以 根 
据 生 理学 机 制 ( 即 在 大 分 子 合 成 水 平 上 的 特异 性 抑制 ) 来 解释 。 现 在 我 们 知道 , 某 些 烈性 
ME DRI TAS. LG 工 系 偶 数列 大 肠 杆 菌 噬菌体 ,能 造成 它们 寄主 细胞 的 蛋白 质 .RNA 和 DNA 
合成 的 迅速 停止 。 其 他 吹 菌 体 在 这 些 过 程 中 造成 的 影响 不 那么 猛烈 ,或 较为 短暂 。 但 我 
们 对 这 些 抑制 机 制 的 了 解 进展 得 很 慢 , 慢 得 出 乎 意料 。 


Vj P P e AE A AER DNA 合成 


让 我 们 举例 说 明 叭 菌 体 侵 染 对 寄主 DNA 的 影响 。 工 系 偶 数列 噬菌体 的 情况 看 来 应 
该 是 最 简单 的 。 这 些 噬菌体 的 DNA dpi Bn mU, R A YS HB XH BE HMO) ,这 些 
WS PUE DNA 决定 着 一 种 酶 一 一 脱氧 胞 车 三 磷酸 酶 一 一 的 产生 ,这 种 酶 能 破坏 寄主 DNA 
的 一 种 特异 性 前 体 物 , 即 dCTP( 见 Cohen 的 总 结 趾 )。 细 菌 受 到 侵 染 后 ,其 DNA 很 快 被 
破坏 , 变 成 酶 溶性 的 断 片 ,最 终 变 成 单个 的 核 背 酸 。 已 知 在 细菌 DNA 中 , 双 链 的 断裂 就 
会 停止 细菌 DNA 的 复制 ”) ,但 在 导致 这 样 的 断裂 中 , 喉 菌 体 的 作用 还 不 清楚 。 喉 菌 体 
T4 的 某 些 突变 体 不 能 把 寄主 DNA 转变 成 酸 溶性 产物 所 ,但 还 能 发 生 初 步 的 断裂 ,使 寄 
主 DNA 断 成 大 的 断 片 。 与 这 些 断 裂 有 关 的 核酸 酶 ,对 含有 胞 旷 啶 的 DNA 是 特异 性 的 ; 
尚未 发 现 噬菌体 哪个 基因 的 突变 能 防止 寄主 DNA 的 断裂 。 

枯草 杆菌 de 噬菌体 的 情况 更 引 人 感 兴趣 ,这 在 我 们 的 实验 室 中 ,已 由 David Roscoe 
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和 Menashe Marcus 研究 过 了 。ge 是 一 种 在 其 DNA HB f X8 HH dd BE EE HMU) ,而 不 
Er "tj Mfg Ri vds BE OK) Wk REUS ote Go US SERE HP o A — FA PU BER CHE xx He BE E AE DNA 合成 
途径 从 合成 细菌 类 型 的 DNA 转变 到 合成 噬菌体 类 型 的 DNA'"。 这 些 酶 是 一 种 dUMP 
产 甲 基 化 酶 ;一 种 胸 苷 三 磷酸 核 苷 酸 水 解 酶 (dTTPase) ;一 种 胸 苷 酸 合成 酶 抑制 物 ; 一 种 
dTMP 核 苷 酸 酶 ;一 种 dCMP 脱 氨 基 酶 ;可 能 还 有 一 种 脱氧 核 共 酸 激酶 。ge 噬菌体 侵 染 
后 几 分 钟 寄 主 DNA 合成 就 停止 了 。Roscoer" 曾经 指出 ,寄主 的 DNA 仍 是 完整 的 ,或 者 
至 少 双 链 的 断裂 不 会 发 生 到 在 数目 上 可 以 测 出 来 的 程度 。 在 有 胸腺 喀 喧 存在 的 条 件 下 ， 
采用 胸腺 喀 啶 缺陷 的 寄主 细胞 ,或 者 采用 dTTPase 缺陷 的 突变 噬菌体 ,就 可 以 避免 酶 与 
dTTP 合成 之 间 的 这 种 干扰 作用 。 在 这 些 条 件 下 Lyn HET EPA DS DNA 中 至 少 10%( 也 可 
能 是 20260 f] HMU 被 胸腺 啼 喧 代替 了 ;但 寄主 DNA 的 合成 仍 被 停止 。 因 此 我 们 认为 ， 
必定 还 有 某 种 和 这 种 停止 有 关 的 更 特异 的 机 制 存 在 。 这 种 机 制 可 能 不 是 因为 HMU 核 
酸 酶 抑制 了 寄主 DNA 合成 酶 ,因为 有 一 种 噬菌体 的 突变 体 , 它 在 决定 dUMP X8 H3 4E 
酶 或 dTTPase 能 力 上 都 是 缺陷 的 ,但 它 也 能 使 细菌 的 DNA A PIE. ICA SIUE UR DIS (t 
染 后 ,寄主 DNA 合成 的 停止 需要 蛋白 质 合 成 ;由 此 看 来 ,噬菌体 有 一 些 特 异 的 .能 抽 制 细 
E DNA 合成 的 功能 。 目 前 ,我 们 正 试图 证 实 这 种 喉 菌 体 功 能 , 它 可 能 是 在 自我 复制 的 水 
平 上 ,或 在 一 些 尚未 认识 的 调节 水 平 上 发 挥 作用 。 


寄主 蛋白 质 和 RNA 


现在 我 们 来 讨论 噬菌体 侵 染 对 RNA 和 和 蛋白 质 合成 的 影响 。 至 少 在 工 系 偶数 列 噬 贡 
体 中 ,寄主 蛋白 质 合成 的 停止 看 来 是 MRNA 合成 停止 的 次 级 作用 四。 然而 ,直接 影响 已 
有 信使 的 翻译 ,也 是 可 能 的 ,无 疑 这 些 影 响 和 某 些 动物 病毒 侵 当 的 影响 是 一 样 的 ， 

一 年 前 ,发 现 凡 至 少 某 些 噬菌体 (包括 工 系 偶数 列 和 TT 大 肠 杆 菌 噬菌体 ”) 引 起 
RNA 聚合 酶 的 改变 ,使 其 特异 性 发 生变 化 ,在 这 一 重大 发 现 之 前 ,对 RNA 合成 停止 的 模 
型 一 直 不 清楚 。 喉 菌 体 基 因 的 极 早 期 位 点 ( 侵 染 后 立即 转录 的 那些 位 点 5050) 的 转录 需要 
一 种 聚合 酶 成 分 o 因子 ,这 种 因子 可 能 也 是 细菌 基因 的 转录 所 需要 的 , 它 在 吻 菌 体 侵 
染 后 受到 破坏 或 发 生 了 改变 。 然 后 ,由 于 一 些 新 的 因子 的 出 现 ,使 噬菌体 其 他 基因 得 到 
转录 ,这些 新 的 因子 赋予 寄主 聚合 酶 稳定 的 核心 酶 以 新 的 特异 性 5 。 一 种 合乎 情理 的 推 
测 是 :o 因子 使 育 合 酶 具有 一 种 识别 启动 子 的 特异 性 ,引起 它 在 特异 的 DNA 位 置 上 起 始 
mRNA 的 合成 。 

在 这 种 情况 下 ,大 调节 现象 不 是 在 某 种 纯 调节 机 制 的 水 平 上 引起 的 ,而 是 在 本 身 操纵 
机 构 的 水 平 上 引起 的 。 叭 菌 体 通 过 改变 RNA 聚合 酶 的 特异 性 停止 全 部 基因 位 点 的 表达 。 

哈佛 大 学 R. Losick 和 我 的 学 生 A. L. Sonenshein 一 起 证 实 了 这 种 调节 不 是 噬菌体 
侵 染 所 特有 的 。Sonenshen 和 Roscoe 3I SII Ld EL AT P. $e WR DAA. 1 E EXE b ETT 
形成 过 程 中 的 细菌 时 , 它 不 能 生长 ,也 不 能 表达 其 功能 。 据 此 ,Losick 和 Sonenshein Hi 
汤 : 孢 子 形成 和 很 多 和 蛋白质 合成 的 停止 以 及 一 些 新 和 蛋白质 的 出 现 是 有 关 的 ,临界 步 又 可 
能 是 在 RNA 聚合 酶 特异 性 上 有 变化 ,这 和 大 肠 杆 苗 经 工 系 偶数 列 噬菌体 侵 当 后 见 到 的 
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情况 类 似 中 。 事 实 上 他 们 已 成 功 地 证 实 了 " ,有 一 种 类 似 于 = 的 因子 ,是 营养 细菌 细胞 的 
RNA 聚合 酶 的 一 部 分 , 它 在 孢子 形成 过 程 中 发 生 了 改变 ,或 被 除去 了 ,这 样 导致 该 细菌 
聚合 酶 的 模板 特异 性 有 所 改变 。 更 明显 的 是 在 试管 中 ,把 大 肠 杆菌 的 o 因子 加 入 这 种 枯 
草 杆菌 聚合 酶 的 核心 酶 中 , 便 可 恢复 它 原来 的 活性 ! 

值得 注意 的 是 在 对 孢子 形成 的 这 种 研究 中 ,使 用 噬菌体 不 是 研究 它 在 细胞 中 引起 的 
变化 ,而 是 作为 一 种 探索 手段 ,去 揭示 和 一 种 细菌 的 细胞 周期 中 主要 分 化 有 关 的 一 种 调 
节 现 象 一 一 从 营养 生长 到 孢子 形成 在 合成 上 的 变化 。RNA 聚合 酶 变化 与 更 普遍 的 大 调 
节 变化 之 间 的 关系 ,为 解决 高 等 生物 的 分 化 问题 ,提出 了 一 种 有 意义 的 假说 , 它 可 能 
为 研究 细胞 分 化 问题 提供 新 途径 。 


大 调节 和 大 上 肠 杆菌 素 


下 面 我 将 讨论 男 一 个 大 调节 的 途径 ,为 了 能 进一步 搞 清 细菌 细胞 的 功能 机 构 , 近 来 
我 们 已 转向 研究 这 一 途径 .。 这 涉及 某 些 大 肠 杆菌 素 作用 模型 的 研究 。 虽 然 大 肠 杆 菌 素 
研究 的 历史 与 噬菌体 研究 的 历史 是 紧 紧 交织 在 一 起 的 ,但 是 详细 说 明 这 条 还 回 的 道路 是 
很 有 益处 的 ,目前 ,我 对 大 肠 杆菌 素 的 兴趣 就 在 这 方面 。Iseki 和 Sakai" 发 现 的 由 温和 
噬菌体 引起 的 沙门 氏 杆 菌 体 细胞 抗原 转变 ,也 来 源 于 对 噬菌体 的 研究 。1956 年 , Hisao 
Ueteke 博士 到 我 的 实验 室 来 ,和 我 一 起 研究 了 由 8 噬菌体 引起 的 从 抗原 10 到 抗原 15 的 
$3857), 1960 年 , Takahiro Uchida 博士 从 Uetake 的 实验 室 来 到 麻 省 理工 学 院 
(M. I.T,) 参 加 我 的 工作 ,使 这 种 协作 又 继续 了 下 去 。 幸 运 的 是 抗原 转变 的 问题 引起 我 
的 同事 Phillips Robbins -tHE R. Robbins 和 他 的 同事 是 如 何在 生化 水 平 上 解决 这 
个 问题 ,以 及 在 这 个 过 程 中 是 如 何 发 现 和 阐明 在 多 糖 合成 中 类 脂 载 体 的 作用 5 ,这 些 问 
题 不 需要 在 这 里 详细 氢 述 了 。 然 而 , 因 这 个 工作 的 关系 ,引起 了 我 对 膜 的 兴趣 ,特别 是 对 
细菌 细胞 质 膜 的 某 些 显著 特性 的 兴趣 。 

在 细菌 细胞 中 ,细胞 膜 是 仅 有 的 细胞 器 。 它 含有 酶 和 一 些 别 的 组 分 , 它 不 仅 在 渗透 
和 和 主动 运输 中 起 作用 ,而 且 在 细 茵 细胞 壁 的 大 分 子 成 分 [如 上 肽 聚 糖 和 其 他 多 糖 ( 包 括 肠 道 
细菌 的 脂 多 糖 )] 的 生物 合成 中 也 起 作用 。 男 外 ,细胞 质 膜 是 末端 呼吸 机 构 的 场所 ,在 
DNA 复制 过 程 以 及 在 细胞 分 裂 时 ,细胞 质 膜 对 DNA 找 贝 的 分 离 也 可 能 起 到 一 种 决定 性 
的 作用 5 。 这 个 重要 结构 的 功能 ,至 今 还 不 清楚 。 据 推测 ,为 了 功能 上 的 有 效 性 ,一 个 指 
定 的 生化 过 程 中 有 关 的 每 一 组 酶 和 载体 分 子 , 应 该 是 按 精 确 的 形式 彼此 紧 挨 着 排列 在 适 
当 的 位 置 上 。 我 们 不 知道 是 否 这 种 超 分 子 结构 完全 是 由 各 种 成 分 的 内 在 性 质 来 决定 的 ， 
而 这 些 成 分 在 离 体 情况 下 是 能 改变 功能 结构 的 (就 像 用 单 体 蛋 白质 来 装配 病毒 的 外 壳 或 
细菌 的 鞭毛 一 样 ); 或 者 是 否 在 一 个 生长 细胞 的 膜 中 ,这 种 预先 存在 的 分 子 组 织 的 构 型 在 
有 规律 地 添加 新 的 功能 成 分 时 ,起 到 某 种 作用 一 一 引发 作用 或 甚至 是 催化 作用 .例如 .使 
无 活性 的 前 体 物 转变 成 有 活性 的 成 分 。 在 某 些 复合 病毒 名 蛋白质 外 壳 的 装配 中 ,对 这 样 
一 些 酶 促 步骤 的 出 现 , 已 有 一 些 提 示 性 的 证 据 。 一 种 更 引 人 感 兴趣 的 可 能 性 是 : 膜 的 结 
构 可 能 不 仅 起 到 规定 位 置 的 作用 ,而 且 还 可 以 起 到 活性 组 分 (例如 ,通过 传递 构 型 的 信 
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号 ?的 作用 。 这 可 以 提供 另 一 种 水 平 的 细胞 功能 调节 。 

这 就 是 大 肠 杆菌 案 有 趣 的 地 方 。 大 肠 杆 菌 素 是 蛋白 质 类 抗菌 素 , 它 能 杀 死 大 肠 杆菌 
型 细菌 的 敏感 菌株 , 它 是 由 这 类 细菌 的 另 一 些 带 有 相应 的 遗传 决定 子 或 叫 大 肠 杆 菌 素 源 
因子 的 菌株 所 产生 的 。 很 早 就 知道 ,一 些 大 肠 杆 菌 素 能 停止 敏感 细胞 大 分 子 成 分 的 合 
成 5 。 一 个 主要 的 进展 是 发 现 了 不 同 的 大 了 肠 杆 菌 索引 起 不 同 的 生化 变化 5 ,通过 用 胰 酶 
从 细胞 受 体 上 把 大 肠 杆菌 素 降 解 掉 ,可 以 使 某 些 大 肠 杆菌 素 的 致死 作用 得 到 逆转 9。 
这 种 来 自 外 界 的 作用 ,并 结合 大 肠 杆 菌 素 致死 的 单 击 动力 学 ,可 以 表明 在 细胞 被 膜 表 面 
的 一 种 单一 的 大 肠 杆 菌 素 分 子 , 通 过 细胞 被 膜 本 身 的 扩 增 机 制 , 可 以 起 到 抑 菌 或 杀菌 的 
效能 。 因 此 ,Nomural5 主张 :一 种 附着 在 适当 受 体 上 的 大 肠 杆 菌 素 , 通 过 引起 细胞 质 膜 
的 某 种 特异 成 分 的 功能 改变 ,作用 于 一 个 特异 性 的 生化 靶子 上 。Nomurar 和 我 1 曾经 
考虑 到 作为 一 个 整体 来 看 , 扩 增 机 制 可 能 是 通过 细胞 膜 的 构 型 改变 来 传递 的 。Changeux 和 
Thiery5 基 于 对 膜 蛋白 之 间 变 父 作 用 的 考虑 ,以 一 种 更 特异 性 的 方式 提出 了 相同 的 看 法 。 

Nomura‘) 38 Ji K Wa FT BARE FH 3 种 类 型 是 : 

(D DNA 合成 停止 ,DNA 被 断裂 ,这 是 大 肠 杆菌 素 EZ 的 典型 作用 。 

(2) 抑制 蛋白 质 合 成 ,这 是 大 肠 杆菌 素 E3 的 特性 ,这 种 作用 可 以 追溯 到 是 30S 亚 基 
某 种 成 分 上 的 特异 性 改变 5 。 

OD 大 分 子 合成 全 部 停止 ,这 是 很 多 大 肠 杆菌 素 (El、K、A. 了 DD) 的 共同 作用 机 制 。 

在 大 肠 杆菌 素 E2 和 ES 的 情况 中 ,生化 效应 的 大 小 完全 取决 于 增殖 能 力 , 而 致死 作 
用 (根据 失去 生长 能 力 来 确定 ) 是 严格 单 击 动力 学 类 型 的 。 因 此 ,存在 着 一 些 问题 ,诸如 
观察 到 的 特异 性 效应 ,到 底 是 初级 的 还 是 次 级 的 。 然 而 ,对 大 肠 杆 菌 素 K 和 El 来 说 , 致 
死 效 应 和 抑制 增殖 能 力 与 初级 效应 之 间 具 有 很 好 的 相关 性 ,观察 到 的 生化 现象 与 初级 效 
应 之 间 可 能 具有 更 直接 的 关系 。 

一 个 大 肠 杆 菌 素 分 子 怎样 抑制 所 有 大 分 子 的 合成 呢 ? 一 个 重要 的 发 现 (F. Levinthal 
和 C. Levinthal, 私 人 通信 ?是 当 大 肠 杆菌 素 El 与 在 严格 无 氧 条 件 下 培养 的 大 肠 杆 菌 起 
作用 时 ,蛋白质 或 核酸 的 合成 是 不 受 抑制 的 ; 放 人 空气 ,引起 了 一 种 迅速 的 但 可 逆 的 抑 
制 。 观 察 到 的 上 述 现 象 , 与 RNA 和 蛋白质 合 成 的 抑制 是 同时 发 生 的 ,并 没有 前 后 顺序 ， 
这 一 事实 使 Levinthals 提出 了 大 肠 杆菌 素 El 的 初级 作用 ,是 在 氧化 磷酸 化 (一 种 细胞 质 
膜 的 功能 ) 上 起 作用 的 。ATP 水 平 严 重 下 降 ,几乎 达到 0。 

根据 这 些 情况 ,再 加 上 我 们 对 细菌 膜 中 的 大 调节 机 制 的 兴趣 ,我 和 我 的 合作 者 打算 
协作 弄 清 大 肠 杆 菌 素 的 作用 与 膜 性 质 ( 如 透 性 和 输送 ) 改 变 的 相关 性 。 我 打算 只 做 关于 
KBAR El MK 方面 的 工作 ,对 此 我 有 一 些 成 功 的 把 握 。 

我 和 Kay Fields 首先 对 用 大 肠 杆 菌 素 处 理 过 的 大 肠 杆菌 细胞 ,在 B-D- 半 乳糖 苷 输 
送 和 积累 方面 可 能 发 生 的 改变 进行 了 研究 。 结 果 表 明 ,依赖 能 量 的 积累 过 程 受 到 严重 抑 
fli] ,而 邻 位 - 硝 基 葵 基 半 乳 糖苷 CONPG) 的 输送 速率 (用 完整 细胞 的 半 乳 糖 背 酶 水 解 ON- 
PG 的 速率 来 测定 ) 几 乎 不 受 影响 。 因 此 ,ONPG 是 透 不 过 细胞 的 。o- 甲 基 葡 萄 糖苷 的 积 
SR ARAB PB RA FR TTT AS a KAT POY oe HE Bh) XS A i AF PAK El 或 K 都 是 不 敏感 的 ,这 
证 明 在 受 大 肠 杆 菌 素 抑制 的 细胞 中 ( 糖 原 ) 酵 解 能 继续 进行 。 

当 我 们 用 受 大 肠 杆菌 素 处 理 过 的 细胞 来 继续 进行 葡萄 糖 命 运 的 研究 时 ,出 乎 意料 地 
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发 现 了 一 个 我 们 所 期 待 的 证 据 一 一 膜 透 性 的 一 种 特异 改变 ” 。 用 大 肠 杆 菌 素 处 理 过 的 
这 种 细胞 ,向 培养 基 中 分 泌 出 几乎 达 1/3 的 葡萄 糖 衍生 碳 源 ,例如 6- 磷 酸 葡 萄 糖 、1,6- 二 
磷酸 果糖 ,二 氢 丙 酮 磷酸 盐 和 3- 磷酸 甘 油 酸 盐 。 其 他 中 间 产 物 的 分 泌 量 测 不 出 来 。 此 
外 ,葡萄糖 分解 代谢 的 主要 快速 产物 是 丙酮 酸 盐 而 不 是 乙酸 盐 和 CO:。 这 并 不 是 由 于 两 
酮 酸 盐 的 渗 漏 引起 的 ,而 是 因为 当 大 肠 杆菌 素 处 理 过 的 细胞 ,乳酸 脱氧 酶 的 水 平 高 时 , 丙 
酮 酸 盐 可 以 转变 成 乳酸 盐 。 这 个 分 解 代谢 反应 产生 丙酮 酸 盐 , 而 不 产生 乙酸 盐 。 这 反映 
了 丙酮 酸 盐 氧 化 作用 直接 或 间接 地 受到 特异 性 的 抑制 。 

还 了 解 到 ,对 能 量 代 谢 的 影响 要 比 对 刚才 说 的 那 种 氧化 磷酸 化 作用 的 抑制 更 为 复 
Ze. WREE MARIE PF ,而 不 是 在 严格 无 氧 条 件 下 ,把 大 肠 杆 菌 在 葡萄 糖 中 发 鲜 培 养 , 它 
的 蛋白 质 和 核 苷 酸 的 合成 对 大 肠 杆 菌 素 抑制 作用 的 敏感 性 与 需 氧 细胞 中 是 一 致 的 。 在 
不 完全 缺 氧 条 件 下 ,即使 受 空 气 强烈 抑制 的 氯 高 铁血 红 素 缺陷 的 突变 体 , 对 大 肠 杆 菌 素 
也 是 敏感 的 。 

这 些 观 察 揭示 了 ,这 些 大 肠 杆 菌 率 的 早期 效应 可 能 是 一 种 (可 道 的 ) 细 胞 质 膜 的 变 
化 ,这 种 变化 需要 有 和 氧 存 在 ,通过 限制 ATP 的 利用 效力 ,使 依赖 ATP 的 生化 过 程 发 生 阻 
断 。 这 可 能 是 由 于 ATP 的 形成 减少 了 ,或 ATP 的 分 解 增加 了 。 另 外, 不管 剩余 的 ATP 
水 平 有 多 高 ,生物 合成 的 过 程 也 要 受阻 ,其 中 部 分 原因 可 能 是 由 于 AMP 的 积累 ,而 使 
AMP/ATP 的 比值 升 高 造成 的 中。 事实 上 ,AMP 激酶 热 敏感 的 一 种 大 肠 杆 菌 突 变 体 ,在 
高 温 下 的 行为 与 受 大 肠 杆菌 素 抑 制 的 细胞 十 分 相似 ”1 。 

在 进一步 探索 大 肠 杆 菌 素 对 膜 的 影响 的 工作 过 程 中 ,一 位 客人 David Feingold ,去 年 
在 我 们 的 实验 室 中 研究 了 在 有 所 基 氰 化 物 m- 叶 绿 素 脉 (CCCP) 一 一 能 促进 H^ 渗透 的 氧 
化 磷酸 化 作用 的 一 种 强 解 偶 联 剂 一 一 存在 时 ,大 上 肠 杆菌 素 El 对 细菌 吸收 质子 的 影响 。 
大 肠 杆 菌 素 本 身 不 能 引起 对 质子 的 渗透 性 增加 ;事实 上 ,用 洗 过 的 正常 的 细胞 观察 到 , 它 
能 防止 缓慢 的 pH 值 上 升 。 即 使 经 低 倍数 的 大 肠 杆 菌 素 处 理 , 也 能 使 细菌 变 得 对 CCCP 
敏感 ,以 至 于 只 要 在 细菌 妥 浮 液 中 加 入 小 至 107 M 的 CCCP 时 ,几乎 立即 发 生平 衡 。 这 
样 看 来 ,在 大 肠 杆 菌 中 ;大 肠 杆 菌 素 El 的 作用 很 像 顷 氨 霉 素 对 革 兰 氏 阳 性 细菌 的 效 
mi), Hirata 等 人 5 也 分 别 得 到 了 类 似 的 发 现 。Feingold 实验 室 正 在 研究 这 种 大 肠 杆 
菌 素 的 效应 ,是 抑制 能 量 代 谢 的 次 生 作 用 呢 ? 还 是 对 渗透 性 的 一 种 特异 效应 呢 ? 例如 当 
K' 和 H ' 通 过 CCCP 的 作用 彼此 接近 时 ,K 能 与 H' 发 生 交 换 , 从 而 改变 K 的 渗透 性 。 
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另 一 些 观察 使 我 们 能 将 细菌 对 大 肠 杆菌 素 的 反应 与 细菌 被 膜 的 功能 特性 结合 起 来 。 
我 和 Rosa Nagel de Zwaig! 一 起 研究 了 一 类 耐 某 些 大 肠 杆 菌 素 的 细菌 突变 体 , 它 们 能 吸 
附 大 肠 杆 菌 素 , 但 不 受 抑 制 。 在 其 他 几 个 实验 室 中 ,也 研究 了 相似 的 硬性 或 抗 性 突变 体 。 
膜 对 大 肠 杆菌 素 的 作用 与 所 预料 的 一 致 ,我 们 满意 地 发 现 :我 们 测定 过 的 所 有 耐性 突变 
体 ,都 有 一 些 膜 的 缺陷 。 某 些 类 型 的 突变 体 是 很 脆弱 的 ,以 至 于 很 多 菌 体 在 生长 过 程 中 
自发 溶解 了 ,仿佛 这 些 细胞 被 膜 的 合成 是 缺陷 的 。 像 肠 道 细菌 其 他 的 被 膜 缺 陷 突变 体 一 
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样 ,这些 耐性 突变 体 对 脱氧 胆 酸 盐 也 是 十 分 敏感 的 ,可 能 是 因为 这 些 突变 体 的 被 膜 变 得 
易 受 这 种 表面 活性 剂 的 影响 。 更 有 趣 的 是 ,还 有 一 类 耐性 突变 体 , 对 很 多 有 机 染料 ,主要 
是 阳离子 染料 ,如 咱 啶 、 溴 化 乙 啶 以 及 亚 甲 基 蓝 ,都 是 非常 敏感 的 。 我 们 可 以 证 明 , 对 染 
料 的 这 种 敏感 性 ,是 因为 突变 体 细 胞 快速 地 摄取 染料 造成 的 ,而 正常 细胞 对 这 些 染 料 几 
乎 无 透 性 。 因 此 ,这 种 耐 大 肠 杆菌 素 的 突变 与 膜 透 性 的 一 种 特异 性 改变 是 相关 的 了 。 
正常 细菌 和 耐性 突变 体 细 胞 被 膜 的 一 些 初步 分 析 研 究 , 并 没有 揭示 出 它们 之 间 有 任 
何 的 明显 差异 。 肠 道 细 菌 细 胞 被 膜 在 化 学 上 是 极 复杂 的 ,对 它 了 解 得 还 很 少 。 即 使 发 现 
有 化 学 变化 ,也 不 容易 确定 它们 是 否 直 接 与 所 研究 的 现象 有 关 。 上 述 情 况 确 实 存 在 , 例 
如 ,在 大 肠 杆 菌 素 处 理 过 的 细菌 中 报道 了 有 磷脂 组 分 的 变化 55。 然 而 , 令 人 鼓舞 的 是 有 
关 某 些 大 肠 杆菌 素 的 研究 和 耐 大 肠 杆菌 素 突变 体 的 研究 ,都 已 集中 到 我 们 所 注意 的 焦点 
上 ，, 即 大 肠 杆 菌 素 作 用 的 位 点 与 细菌 膜 功能 之 间 的 相关 性 。 目 前 ,这 种 关系 还 只 是 推理 性 
的 ,并 无 可 靠 根据 。 但 是 ,这 些 观 察 是 非常 鼓舞 人 心 的 , 它 增强 了 我 们 的 信心 ,这 就 是 对 大 上 肠 
杆菌 素 的 研究 ,可 以 在 膜 的 水 平 上 揭示 出 控制 着 细菌 细胞 的 某 些 主要 功能 是 如 何 形成 的 。 
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目前 大 肠 杆菌 素 研 究 的 状况 与 早 在 20 世纪 40 年 代 噬 菌 体 研 究 的 情况 之 间 , 有 着 有 
趣 的 相似 之 处 。 在 这 两 种 情况 中 .都 是 由 先驱 的 研究 者 先 提 出 现象 ,再 由 一 个 工作 小 组 ， 
对 有 关 的 新 目标 进行 检验 。 在 叭 菌 体 研究 中 ,目标 是 要 得 到 增殖 的 基本 现象 ,希望 病毒 
的 增殖 将 有 助 于 阐明 遗传 物质 的 复制 。 在 大 肠 杆 菌 素 的 研究 中 ,目标 是 要 揭示 细菌 细胞 
质 膜 的 功能 ,推测 某 些 发 现 可 能 有 助 于 阐明 细胞 膜 功能 的 普遍 性 问题 。 在 这 两 种 情况 
中 ,都 是 使 用 简单 的 细菌 系统 ,通过 突变 体 来 研究 各 自 的 遗传 学 和 膜 学 规律 。 

如 同 25 年 前 只 菌 体 研 究 的 情况 一 样 ,今天 从 事 大 肠 杆 菌 素 研究 的 人 员 甚 少 ,他 们 互 
相 协 作 ,对 成 功 充满 信心 地 开展 工作 一 一 但 也 有 点 担心 ,成 功 可 能 也 会 使 这 个 平静 的 研 
究 领 域 转变 成 一 种 及 肿 的 学 院 式 研究 ”:。 还 是 如 同 叭 菌 体 研究 一 样 .我 们 知道 ,只 有 当 
我 们 正在 研究 的 这 些 问题 具有 可 靠 的 生化 手段 时 ,才能 使 问题 得 到 圆满 解答 。 这 个 问题 
可 能 和 已 弄 清楚 的 基因 功能 和 复制 一 样 ,是 一 门 新 颖 的 生物 化 学 课题 。 今 后 也 许 我 们 能 
再 次 发 现 某 个 意义 深远 的 、 鼓 舞 人 心 的 重大 问题 。 
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核糖 核酸 指导 的 脱氧 核糖 核酸 合成 


霍华德 ， 特 敏 (H. M. Temin)® 
(美国 威斯康星 大 学 McArdle 实验 室 ,1972 年 ) 


现代 生物 学 的 主要 目标 是 研究 遗传 信息 在 分 子 结构 内 是 如 何 编码 的 ,以 及 在 生物 系 
统 中 如 何 从 一 种 分 子 传递 到 另 一 种 分 子 。 揭 示 控 制 这 种 传递 的 规律 ,对 于 了 解 动物 和 植 
物体 内 胚 细 胞 如 何 分 化 成 上 白 种 不 同类 型 的 细胞 ,以 及 正常 的 健康 细胞 如 何 变 成 癌 细 
胞 ,都 具有 重要 的 意义 。 

最 近 20 年 来 ,已 经 知道 在 所 有 活 细胞 内 ,遗传 信息 都 编码 在 由 两 条 DNA 长 链 构 成 
的 双 螺 旋 分 子 内 。 每 种 生物 的 遗传 信息 都 是 由 4 个 字母 ( 即 4 种 不 同 的 碱 基 ) 的 文字 写 
成 的 。 在 正常 细胞 内 ,遗传 信息 短 句 (单个 基因 ) 从 DNA 转录 到 密切 相关 的 单 链 RNA 分 
子 上 ,然后 ,代表 一 个 基因 的 一 段 RNA 链 再 被 翻 详 成 一 种 特异 的 蛋白 质 ,蛋白 质 是 由 20 
个 字母 ( 即 20 种 不 同 的 氨基 酸 ) 的 文字 购 成 的 。 细 胞 分 裂 时 ,DNA 双 链 中 每 一 条 链 上 的 
遗传 信息 都 进行 复制 ,从 而 保证 子 代 细 胞 具有 至 代 的 全 部 遗传 性 状 。 


© EWH H. M. Temin. RNA-directed DNA synthesis. Scientific American, 1972, 226(1): 25-33. 
四 ”霍华德 . Hk Howard Martin Temin, 1934—1990) RAMMAR. fi A T ER AE. EAR T TIE 
物 学 的 中 心 法 则 ,与 Renato Dulbecco, David Baltimore 共同 获得 1975 年 诺 贝 尔 生 理学 或 医学 奖 。 
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DNA 双 螺 旋 结 构 的 发 现 人 之 一 克 里 克 (F. Crick) ,最 初 提 出 的 假说 认为 ,遗传 信息 
可 以 从 核酸 传 到 核酸 ,从 核酸 传 到 蛋白 质 。 但 是 ,遗传 信息 一 旦 传 到 蛋白 质 ,就 不 可 能 道 
向 得 到 它 。 也 就 是 说 ,遗传 信息 不 能 从 蛋白 质 传 到 和 蛋白质 ,也 不 能 从 人 蛋白质 传 到 核酸 。 
这 些 概念 简称 为 分 子 生物 学 的 “中 心 法 则 ”。 根 据 中心 法 则 ,遗传 信息 连续 地 从 DNA 传 
A| RNA, M RNA 传 到 和 蛋白质 ( 见 图 1)。 尽 管 克 里 克 的 原始 公式 并 不 排斥 遗传 信息 从 
RNA 到 DNA 的 逆向 传递 ,但 自然 界 中 的 生物 体 似 乎 并 不 需要 这 样 一 种 逆向 传递 ,而 且 ， 
有 很 多 生物 学 家 认为 ,一 旦 揭示 出 这 种 道 向 传递 ,就 会 动摇 中 心 法 则 。 
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图 1 中 心 法 则 
最 初 由 克 里 克 提出 的 分 子 生 物 学 的 “中 心 法 则 ”认为 :生物 体内 遗传 信息 可 以 从 DNA 传递 到 
DNA, 或 者 从 DNA 到 RNA 再 到 蛋白质, 但 不 能 从 蛋白 质 传 到 蛋白 质 , 也 不 能 从 蛋白 质 到 它们 的 
DNA $ RNA., R% Crick 最 初 提出 的 公式 没有 排除 遗传 信息 从 RNA 到 DNA 的 逆向 传递 ,但 许多 
分 子 生物 学 家 认为 ,将 来 一 旦 发 现 这 样 一 种 逆向 传递 ,就 会 动 播 中 心 法 则 。 
下 面 我 介绍 一 下 最 初 揭示 出 遗传 信息 从 RNA 传递 到 DNA 的 有 关 实 验 。 这 些 实 验 
不 仅 有 力 地 证 明了 遗 传 信息 的 逆向 传递 确实 存在 ,而 划 也 只 有 用 逆向 传递 才能 解释 一 大 
类 动物 病毒 的 反常 行为 ,这 些 动 物 病毒 的 遗传 信息 编码 在 RNA 分 子 上 ,而 不 是 在 DNA 
分 子 上 。 这 类 病毒 中 有 许多 能 诱发 动物 致癌 。 虽 然 目 前 尚未 证 实 这 些 病毒 与 人 癌 有 关 ， 
但 是 ,揭示 这 类 病毒 在 活 细 胞 内 将 遗传 信息 从 RNA 传递 到 DNA 的 机 制 ,有 可 能 为 统一 
两 种 过 去 似乎 是 互 不 相干 的 人 类 致癌 假说 , 即 遗 传 假 说 和 病毒 假说 作出 贡献 。 
病毒 分 为 两 大 类 , 即 由 DNA 组 成 基因 组 (或 者 说 整套 基因 ) 的 病毒 和 由 RNA 组 成 基 
因 组 的 病毒 。 在 病毒 感染 的 细胞 中 ,DNA 病毒 能 进行 复制 ,产生 新 的 DNA, 并 把 遗传 信 
息 从 DNA 传递 到 RNA, 再 从 RNA 传 到 蛋白 质 。 大 多 数 的 RNA RE Al S| Be FF HB 
质 炎 的 各 种 病毒 .普通 感冒 病毒 和 流感 病毒 , 则 直接 把 RNA 复制 成 新 的 RNA, 并 把 遗传 
信息 从 这 些 RNA 分 子 传 递 到 蛋白 质 ,在 它们 的 RNA 复制 过 程 中 ,不 直接 涉及 DNA. 
近 几 年 来 ,已 经 清楚 ,各 种 RNA 肿瘤 病毒 (又 称 白血病 病毒 或 劳 斯 氏 病 毒 ) 是 通过 另 
一 种 信息 传递 方式 进行 复制 的 。 劳 斯 氏 病 毒 除 了 能 用 在 细胞 或 DNA 病毒 中 发 现 的 信息 
传递 方式 外 (从 DNA 到 DNA、DNA 到 RNA、RNA 到 蛋白 质 ), 还 能 利用 从 RNA 到 
DNA 的 信息 传递 方式 。 劳 斯 氏 病 毒 与 其 他 RN A 病毒 不 同 ,不 是 把 信息 从 RNA 传 到 
RNA。 由 于 在 劳 斯 氏 病 毒 复制 中 存在 RNA 到 DNA 的 信息 传递 方式 ,因此 ,有 人 建议 把 
病毒 分 为 三 大 类 :DNA 病毒 .RNA 病毒 和 RNA-DNA 病毒 ( 见 图 2). 
61 年 前 , 劳 斯 氏 在 洛克 菲 勒 医学 研究 所 发 现 了 RNA 肿瘤 病毒 的 原型 一 一 鸡 的 劳 斯 
FAURE. Schr bE STIR CT. BEAR OA AL AY V. Ellerman 和 O., Bang 已 经 发 现 了 
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H2 病毒 可 以 分 为 三 大 类 
(1) DNA 病毒 (左边 的 ), 它 的 基因 组 (或 者 说 整套 基因 ) 是 由 DNA 组 成 的 ;(2) RNA 病毒 (中 间 
的 ), 它 的 基因 组 是 由 RNA 组 成 的 ;(3) RNA-DNA 病毒 (右边 的 ) , 它 是 最 近 发 现 的 .基因 组 由 RNA 
和 DNA 交替 组 成 的 病毒 。 图 中 括号 内 为 各 类 滴 毒 的 原型 肿 注 病毒 。 图 解 表示 每 一 类 病毒 复制 时 所 
特有 的 信息 传递 方式 。 
RNA 肿瘤 病毒 ,但 由 于 这 种 病毒 能 引起 鸡 的 白血病 ,又 比 劳 斯 氏 肉 装 病 毒 更 难 对 付 , 因 
此 ,他 们 没有 对 这 种 病毒 进行 深入 的 研究 。Rous 研究 了 在 Plymouth 种 鸡 身 上 移植 肿 
T8 ,开始 他 观察 到 ,通过 移植 细胞 ,可 使 肿瘤 移植 。1911 年 他 又 发 现 , 用 无 细胞 滤液 仍然 
可 以 使 肿瘤 移植 。 一 般 都 认为 能 通过 无 细胞 滤液 进行 传播 的 疾病 都 是 由 病毒 引起 的 。 
现在 ,用 Rous 发 现 的 病毒 后 代 进 行 研究 工作 的 实验 室 遍 布 世 界 各 地 。 但 当时 大 家 还 不 
相信 Rous 的 发 现 。 过 了 10 年 ,Rous 自己 也 停止 了 肿瘤 的 研究 工作 。 大 约 过 了 30 年 ， 
美国 纽约 市 Bronx 区 的 退役 军人 医院 的 L. Gross 发 现 了 RNA 肿瘤 病毒 引起 小 鼠 白 血 
病 ,这 样 劳 斯 氏 (Rous) 病 毒 的 研究 才 普 遍 开 展 起 来 。 
现在 已 经 知道 ,和 劳 斯 氏 病 毒 同一 大 类 的 病毒 或 它 的 亲缘 病毒 ,不 仅 能 在 雏鸡 和 小 
鼠 身 上 引起 肿瘤 ,而 且 在 大 鼠 . 人 仓鼠 、 猴 子 以 及 各 种 动物 身上 ,也 能 引起 肿瘤 。 从 蛇 类 等 
非 哺乳 动物 中 也 分 离 出 了 这 类 病毒 。 但 是 ,到 现在 为 止 ,还 没有 发 现 真 正 的 人 类 劳 斯 氏 
病毒 。 看 来 ,这 类 病毒 的 某 些 种 ,例如 某 些 “ 辅 助 病毒 ”并 不 致癌 。 


20 世纪 50 年 代 , 随 着 细胞 培养 法 开始 应 用 于 动物 病毒 学 研究 ,对 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 的 
组 织 培养 也 发 展 起 来 了 。 首 先 由 R. A. Manaker # V. Groupe 在 Rutger 大 学 开拓 了 应 
用 组 织 培 养 物 研 究 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 的 研究 工作 ,随后 ,H. Hubin 和 我 在 加 利 福 尼 亚 理工 
学 院 也 进行 了 这 方面 的 研究 工作 。 甚 方法 就 是 把 病毒 悬 液 加 到 由 鸡 胚 体 壁 细胞 形成 的 
稀薄 的 细胞 培养 物 中 , 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 能 感染 某 些 细胞 ,并 把 它们 转化 成 肿瘤 细胞 。 这 
些 转 化 了 的 肿瘤 细胞 ,在 形态 和 生长 特性 上 都 与 正常 细胞 不 同 ,结果 就 产生 了 变异 细胞 
群 。 用 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 感染 由 火 鸡 . 鸭 .和 忽 总 及 大 鼠 得 来 的 细胞 ,更 进一步 发 展 了 这 种 试 
验方 法 。 用 其 他 转化 的 病毒 也 建立 起 了 类 似 的 试验 方法 。 

转化 细胞 群 数目 与 加 到 细胞 培养 物 中 的 有 感染 性 的 病毒 颗粒 数 成 正比 。 这 为 测定 


324 Selected Works of Genelics* 


SO 核糖 核酸 指导 的 脱氧 核糖 核酸 合成 GQ 


劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 提 供 了 一 种 迅速 .而 且 重 复 性 也 好 的 试验 方法 。 这 种 试验 法 的 利用 导致 
以 下 发 现 , 即 在 与 细胞 相互 作用 的 方式 上 , 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 与 当时 已 经 研究 过 的 其 他 病 
毒 是 不 同 的 。 多 数 病毒 的 增殖 与 细胞 的 分 裂 是 对 抗 的 。 换 言 之 ,病毒 引起 感染 细胞 死 
亡 。 而 感染 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 的 和 雏鸡 细胞 ,不 仅 存 活 下 来 了 ,而 且 继续 分 裂 并 产生 新 的 病 
毒 颗粒 ( 见 图 3)。 当 用 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 感染 大 有 鼠 细 胞 时 ,细胞 和 病毒 间 的 相互 作用 与 上 
述 情 况 有 所 不 同 , 大 鼠 细 胞 转化 成 了 癌 细 胞 ,这 些 细胞 仍 能 分 裂 , 尽 管 可 以 证 明 , 这 些 转 
化 了 的 细胞 中 有 病毒 基因 组 CDNA) 存 在 ,但 不 产生 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 。 如 果 和 雏鸡 的 正常 细 
胞 和 大 鼠 的 转化 细胞 发 生 融 合 , 即 可 引起 劳 斯 氏 和 肉瘤 病 毒 的 形成 。 


a $ b c d 
病毒 劳 斯 氏 肉 痢 病 毒 劳 斯 氏 内 瘤 病 毒 
e El e. 


， | 


图 3 病毒 与 细胞 的 相互 作用 
由 于 大 多 数 病毒 与 细胞 分 裂 是 对 抗 性 的 ,因此 ,病毒 与 细胞 的 相互 作用 ,通常 导致 感染 细胞 的 死 
亡 (a)。 但 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 以 不 同 的 方式 与 细胞 相互 作用 ,因此 ,感染 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 的 争 鸡 细胞 ， 
不 仅 活 下 来 了 ,而 且 转 化 成 了 能 继续 分 裂 并 产生 新 病毒 颗粒 的 瘤 细胞 (b)。 感染 劳 斯 色 肉 瘤 病毒 的 
大 饼 细 胞 ,转化 成 能 分 裂 的 癌 细 胞 ,但 不 产生 新 的 病毒 颗粒 (c)。 杷 转化 的 大 鼠 细 胞 与 正常 的 欠 鸡 细 
胞 融合 ,可 以 请 发 劳 斯 氏 肉 痛 病 毒 颗 粒 的 形成 (d)，。 


20 世纪 60 年 代 初 期 ,发 现 抗菌 素 放 线 菌 素 D, 可 以 用 来 阐明 在 RNA 病毒 感染 的 细 
胞 内 遗传 信息 的 传递 方式 。 这 种 抗菌 素 能 抑制 以 DNA 为 模板 的 RNA 合成 ,但 不 影响 以 
RNA 为 模板 的 RNA 合成 。 因 此 ,除了 与 病毒 基因 组 有 特殊 关系 的 RNA 外 ,这 种 抗菌 素 
停止 了 RNA 病毒 感染 的 细胞 中 其 他 一 切 RNA 的 合成 。 用 这 一 新 方法 ,很 容易 确定 , 哪 
种 RNA 分 子 对 于 病毒 是 特异 的 。 

当 我 把 放 线 菌 素 D 加 到 形成 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 的 细胞 培养 物 中 ,发现 这 种 抗菌 素 抑制 
了 全 部 RNA 的 合成 。 而 正 像 我 们 所 期 待 的 那样 ,以 一 种 RNA 病毒 基因 组 为 模板 复制 
RNA, 可 以 无 阻碍 地 连续 进行 ( 见 图 4) 。 这 一 结果 首次 直接 证 明了 , 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 复 
制 的 分 子 生 物 学 与 其 他 RN A 病毒 是 不 同 的 。 从 观察 到 上 述 结 果 的 时 候 起 , 放 线 菌 素 D 
能 抑制 劳 斯 氏 病 毒 的 复制 被 公认 为 是 这 些 病毒 的 确定 特性 之 一 。 放 线 菌 素 D 的 实验 向 
我 们 揭示 了 , 劳 斯 氏 肉 准 病 毒 可 能 通过 一 种 DNA 中 间 物 而 进行 复制 ,这 种 假说 被 称 为 
DNA 前 病毒 假说 。 

RAJ. P. Bader 在 美国 国立 瘤 症 研 究 所 中 所 作 的 进一步 实验 表明 ,如 果 在 细胞 接种 
劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 之 后 ,立即 抑制 细胞 的 DNA 合成 ,就 能 保护 细胞 不 被 感染 。 抑 制剂 有 : 
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图 4 RNA 的 合成 
在 正常 细胞 中 ,以 DNA 为 模板 合成 RNA(a)。 加 入 抗菌 素 放 线 菌 素 D 会 抑制 这 一 合成 (b)。 由 
于 放 线 菌 素 D 并 不 影响 以 人 NA 为 模板 合成 RNA, 因 此 ,在 大 多 数 RNA 病毒 感染 的 细胞 中 ,这 种 抗 
菌 素 不 抑制 与 病毒 基因 组 有 关 的 RNA 分 子 的 合成 (c) 。 在 产生 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 的 细胞 中 , 放 线 菌 素 
D 能 抑制 所 有 RNA 的 形成 (d) 。 这 一 发 现 是 说 明 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 与 其 他 RNA 病毒 复制 的 分 子 机 制 
不 同 的 第 一 个 直接 证 据 。 放 线 菌 素 D 的 实验 使 作者 提出 了 DNA 前 病毒 假说 ,假说 主张 像 劳 斯 氏 内 
瘤 病 毒 这 样 的 劳 斯 氏 病 毒 是 通过 一 种 DNA 中 间 物 进行 复制 的 。 


氨 甲 镑 叭 、. 氟 代 脱 氧 尿 喀 啶 核 苷 、 阿拉伯 糖 胞 喀 啶 核 苷 。 这 些 实 验 似 乎 支持 了 认为 感染 
细胞 必须 以 RNA 为 模板 合成 新 病毒 DNA 的 想法 。 但 是 这 种 解释 是 很 含糊 的 ,因为 劳 斯 
氏 肉 瘤 病 毒 的 增殖 需要 细胞 在 被 感染 之 后 能 正常 分 裂 。 因 此 ,在 感染 之 后 抑制 DNA 的 
合成 ,就 会 抑制 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 的 增殖 ,因为 这 不 仅 封 阻 了 新 病毒 DNA 的 合成 ,而 且 也 
抑制 了 细胞 的 正常 分 裂 。 


二 二 
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为 了 解决 这 个 问题 ,我 采用 了 以 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 感染 静态 (或 称 为 不 分 裂 的 ) 细 胞 培 
养 物 的 方法 。 培 养 物 中 的 细胞 繁殖 需要 血清 中 的 某 些 特殊 因子 ,如 果 从 培养 基 中 去 掉 血 
清 , 细 胞 就 停止 分 裂 。 如 果 将 这 种 培养 细胞 暴露 于 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 中 ,细胞 就 会 被 感染 ,但 
是 ,在 重新 加 入 血清 并 使 细胞 再 次 分 裂 之 前 ,并 不 发 生病 毒 的 增殖 和 细胞 形态 变化 。 在 静 
态 细 胞 中 ,加 进 DNA 合成 的 抑制 剂 ,由 于 这 些 细胞 不 合成 DNA, 因 而 并 不 死亡 。 在 静态 细 
胞 中 ,同时 加 入 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 和 DNA 合成 抑制 剂 ,细胞 既 不 死亡 ,也 不 被 感染 ( 见 图 5)。 

如 果 这 时 去 掉 DNA 合成 的 抑制 剂 ,加 入 血清 ,能 促使 细胞 重新 分 裂 。 我 们 发 现 细胞 
依然 不 被 感染 ,这 些 细胞 不 转化 成 肿瘤 细胞 ,也 不 产生 病毒 。 这 些 实验 支持 了 下 述 假说 ， 
即 细胞 被 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 感染 之 后 ,就 合成 新 的 病毒 DNA, 这 种 病毒 DNA 合成 不 同 于 
细胞 正常 的 DNA 合成 。 显 然 , 这 种 新 的 病毒 DNA 是 以 病毒 RNA 为 模板 合成 的 。 

我 的 学 生 D. E. Boettiger, 为 了 解决 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 复 制 问题 ,又 发 展 了 上 述 研 究 。 
Rochester 大 学 医疗 和 牙科 学 校 的 P. Balduzzi 和 H. R. Morgan 也 独立 地 进行 了 这 方面 
的 人 研究。 另 一 些 研究 人 员 发 现 , 如 果 将 DNA 组 分 胸腺 喀 啶 的 类 似 物 一 一 5- 澳 代 脱氧 碌 
WERE, BAB DNA 中 去 ,DNA 即 敏 化 ,以 至 于 能 被 光 失 活 。 在 同样 的 条 件 下 , 光 不 能 使 
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正常 的 、 含 胸腺 喀 啶 的 DNA 失 活 。 因 此 ,Boettiger 在 有 5- 澳 代 脱 氧 尿 喀 啶 存在 的 情况 
下 ,使 静态 细胞 与 劳 斯 氏 肉 冯 病 毒 接触 ,然后 再 用 光照 射 这 些 细胞 ,光照 并 不 杀 死 细胞 ， 
而 且 这 一 处 理 反 而 保护 细胞 免 受 病毒 的 感染 。 重 新 加 入 血清 ,使 细胞 能 够 分 型, 但 这 些 
细胞 并 不 发 生 转 化 ,也 不 产生 病毒 ( 见 图 6) 。 


劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 劳 斯 氏 肉瘤 病毒 
. e 
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作者 的 学 生 D. E. Boettiger(Rochester 大 学 的 P. Balduzzi 和 H. R. Morgan 也 独立 
地 进行 了 这 些 实 验 ) 所 做 的 实验 说 明 , 在 有 5- 溴 代 脱 氧 尿 喀 啶 CDNA £8 4-84 RR EUER S 
一 种 类 似 物 ) 存 在 的 情况 下 ,用 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 感染 静态 细胞 , 当 5- 溴 代 脱 氧 尿 喀 啶 参 
入 DNA,DNA 即 艇 化 ,致使 在 光照 下 失 活 。 左 图 是 对 照 , 处 理 过 的 细胞 开始 不 经 过 光 
照 , 在 加 入 血清 之 后 ,这 些 细胞 重新 分 裂 , 同 时 转化 成 了 瘤 细 胞 ,并 开始 产生 病毒 颗粒 。 
右 图 , 另 一 组 处 理 过 的 细胞 经 过 光照 ,细胞 未 被 杀 死 ,这 种 处 理 保护 了 这 些 细 胞 免 爱 病 
毒 的 感染 ,重新 加 入 血清 ,使 这 些 细 胞 能 够 分 裂 , 但 它们 不 能 发 生 转 化 。 
Boettiger 进行 的 与 此 有 关 的 一 个 实验 表明 ,细胞 被 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 感染 后 的 失 活 速 
率 取决 于 感染 每 个 细胞 的 病毒 数目 。 当 感染 每 个 细胞 的 病毒 数目 增加 时 ,他 发 现 感 染 增 
加 了 对 光 失 活 作 用 的 抵抗 能 力 。 我 们 对 这 些 实验 的 解释 如 下 :感染 细胞 的 每 种 病毒 , 产 
生 一 种 新 的 特异 DNA, 侵 入 每 个 细胞 的 病毒 数目 越 多 ,产生 新 病毒 DNA 的 分 子 也 就 越 多 。 
看 来 这 一 实验 有 力 地 排除 了 下 述 假说 , 即 感染 病毒 引起 某 种 原 有 的 细胞 DNA 的 新 合成 。 
遗憾 的 是 ,到 目前 止 , 谁 也 没 能 确切 证 明 :在 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 感染 的 细胞 中 存在 新 合 
成 的 DNA。 要 检查 这 些 期 望 存在 的 新 的 微量 病毒 DNA, 现 在 所 用 的 这 些 技术 显然 是 太 
粗糙 了 。 但 是 ,已 有 报道 说 用 转化 细胞 取得 了 一 定 的 结果 。 方 法 之 一 就 是 把 感染 细胞 的 
DNA 分 子 同 标记 的 病毒 RNA 混合 ,观察 两 种 分 子 的 单 链 是 否 会 结合 成 双 链 杂种 分 子 。 
"4 DNA 中 的 碱 基 顺序 与 RNA 中 的 碱 基 顺 序 互 补 时 ,这 种 杂种 分 子 是 很 容易 产生 的 ,这 
说 明 DNA 和 RNA 带 有 相同 的 遗传 信息 ,因而 每 种 分 子 都 能 够 由 另 一 种 分 子 转录 产生 。 
迄今 为 止 ,已 经 报道 过 的 杂交 实验 结果 引起 了 激烈 地 争论 。 虽 然 有 些 实验 (最 著名 
的 是 洛杉矶 加 利 福 尼 亚 大 学 的 M. Baluda 和 D. P. Nayak 等 的 一 些 实验 ) 好 像 说 明 感 染 
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细胞 中 存在 与 病毒 RNA 互补 的 DNA, 但 是 ,这 个 结果 还 没有 被 普遍 承认 。 找 到 一 种 中 
间 物 病毒 DNA ,是 稳固 确立 DNA 前 病毒 学 说 最 重要 的 证 据 。 

与 此 同时 ,各 种 不 同类 型 的 实验 部 为 这 一 假说 提供 了 有 力 的 证 据 。1969 年 , 曾 写 过 
关于 细菌 病毒 博士 论文 的 S. Mizutani, 来 到 我 们 实验 室 进行 博士 学 位 后 的 进修 。 我 们 决 
定 提 出 这 样 一 个 问题 :以 病毒 RNA 为 模板 合成 前 病毒 DNA 的 酶 (一 种 蛋白 质 ) 的 来 源 是 
什么 ? Mizutani 发 现 , 在 有 和 蛋白质 合成 抑制 物 存在 的 条 件 下 ,用 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 处 理 静 
态 细 胞 培养 物 ,细胞 仍 能 受到 感染 ,我 们 认为 这 个 实验 说 明 ,能 以 病毒 RNA 为 模板 合成 
DNA 的 酶 ,在 细胞 受到 感染 之 前 就 已 经 存在 了 。 

不 久 前 ,有 人 分 离 出 了 病毒 颗粒 (这 种 真正 的 病毒 颗粒 与 细胞 内 病毒 所 具有 的 形态 
是 不 同 的 ) ,以 及 发 现 了 RNA RAR, A Ph RERE H 4 种 不 同 的 核糖 核 苷 三 磷酸 合 
RNA, 1967 年 ,普林斯顿 大 学 的 J. Kates 和 B. R. McAuslan 以 及 Roswell Park 研究 所 
的 W. Mungon, E, Paoletti 和 J. T. Grace 在 一 种 大 型 DN A Ja HE IG AEP, AMS 
RNA 聚合 酶 。 另 外 有 人 在 一 种 肠 道 呼吸 道 病 毒 ( 一 种 双 链 RNA 病毒 ) 中 发 现 了 另 一 种 
RNA 聚合 酶 。 因 此 ,我 们 决定 ,在 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 颗粒 中 寻找 能 以 病毒 RNA 为 模板 的 
DNA 聚合 酶 。 经 过 几 个 月 的 初步 实验 ,我 们 成 功 地 证 明了 在 纯化 的 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 颗 
粒 中 ,存在 一 种 DNA 聚合 酶 。 

在 讨论 这 个 结果 之 前 ,我 想 先 暂 离 本 题 描述 一 外 部 被 腊 
下 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 的 结构 ( 见 图 7)。 劳 斯 氏 肉 瘤 病 。” ( 糖 蛋白 和 脂 类 ) 

毒 颗粒 的 直径 约 为 100 AK, EE S| £e Tf TER É7K JR. He B8 
病毒 颗粒 大 些 , 比 引起 天 花 的 病毒 颗粒 小 些 , 劳 斯 氏 
肉瘤 病毒 颗粒 是 由 含 脂 被 膜 ( 由 细胞 膜 止 陷 而 成 )、 

内 膜 以 及 含有 病毒 RNA 和 某 些 蛋 白质 的 类 核 (或 叫 NAR MEIN 
核心 ) 构 成 的 ( 见 图 85. 

为 了 证 明 劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 确 实 含 有 一 种 能 以 
RNA 为 模板 合成 DNA 的 聚合 酶 ,我 们 先 用 去 蝗 剂 
处 理 病 毒 颗粒 ,使 它 的 含 脂 被 膜 发 生 破 裂 ,然后 ,在 
这 种 已 经 裂解 的 病毒 中 加 进 构 成 DNA 的 原 材 
料 一 一 4 种 脱氧 核糖 核 苷 三 磷酸 。 其 中 一 种 脱氧 核 
糖 核 苷 三 磷酸 带 有 放射 性 标记 。 

当 混 合 物 在 40 忆 保温 时 ,放射 性 标记 就 参 入 到 不 溶 于 酸 的 物质 中 ,这 种 不 溶 于 酸 的 
物质 通常 作为 鉴定 DNA 的 物质 , 它 对 碱 和 能 破坏 RNA 的 核糖 核酸 酶 是 稳定 的 ;相反 ,能 
破坏 DNA 的 酶 ,也 能 破坏 这 种 物质 ,使 它 成 为 碎片 。 我 们 用 核糖 核酸 酶 (一 种 能 破坏 
RNA 的 酶 ) 预 处 理 已 经 裂解 的 病毒 颗粒 进行 重复 实验 时 ,只 产生 极 少 量 的 DNA ,或 不 产 
^E. DNA, 这 说 明 合成 DNA 需要 用 完整 的 病毒 RNA 作为 模板 ( 见 图 9) 。 

1970 年 5 月 在 休斯敦 举行 的 第 10 届 国 际 肿 瘤 会 议 上 ,我 报告 了 这 些 结果 之 后 ,我 们 
得 知 麻 省 理工 学 院 的 D. Baltimore 独立 地 用 小 鼠 白 血 病 病毒 颗粒 作 材 料 也 发 现 了 同样 的 
现象 。 记 述 这 些 发 现 的 两 篇 文章 同时 发 表 在 1970 年 6 月 27 日 出 版 的 一 期 英国 科学 周刊 
€ B ZAR» E ,这 两 篇 文章 的 发 表 引 起 了 大 量 的 研究 工作 ,其 高 潮 尚 未 出 现 。 


WR 
(蛋白 质 ) 
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图 7 RNA-DNA 病毒 颗粒 结构 模式 图 
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图 8 RNA-DNA 病毒 颗粒 的 电子 显微镜 照片 (直径 放大 700 000 4& ) 

RNA-DNA 病毒 是 一 种 动物 肿瘤 病毒 ,在 这 种 病毒 中 ,除了 有 正常 细胞 和 别 的 病毒 所 用 的 正常 
的 遗传 信息 传递 方式 以 外 , 它 还 能 把 遗传 信息 从 RNA 传递 到 DNA。 在 电子 显微镜 超 薄 切 片 中 看 到 
的 这 种 特殊 的 RNA-DNA 病毒 颗粒 ,能 引起 小 扎 产 生 白 血 病 , 它 和 本 文中 所 讨论 的 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 
在 结构 和 功能 上 都 是 十 分 相似 的 。 图 7 就 是 这 种 类 型 的 病毒 颗粒 的 结构 模式 图 。 


330 «Vetro Works of Grnelios* 


RO 核糖 核酸 指导 的 脱氧 核糖 核酸 合成 GA 


Ao 说 明 RNA 聚合 酶 存在 的 实验 

作者 和 他 的 同事 S. Mizutani 的 实验 ( 麻 省 理工 学 院 的 D. Baltimore 也 独立 地 进行 了 这 一 实验 )， 
证 明了 在 RNA 肿瘤 病毒 中 存在 一 种 能 以 RNA 为 模板 合成 DNA 的 聚合 酶 。Mizutani 和 作者 进行 的 
实验 , 先 用 去 垢 剂 处 理 纯 的 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 颗粒 ,使 其 含 脂 被 噶 玻 碎 , 然 后 在 已 经 裂解 的 病毒 颗粒 中 
加 入 构成 DNA 的 材料 一 一 4 种 脱氧 核糖 核 昔 三 磷酸 ,将 混合 物 进行 保温 , 带 有 放射 性 标记 的 那 种 脱 
氧 核糖 核 茜 三 磷酸 参 入 不 溶 于 酸 的 物质 ,这 种 物质 在 有 核糖 核酸 酶 (一 种 能 分 解 RNA 的 酶 ) 存 在 的 
条 件 下 是 稳定 的 ,但 能 被 脱氧 核糖 核酸 酶 (分 解 DNA 的 酶 ) 破 坏 形成 碎片 。 用 核糖 核酸 酶 预 处 理 过 
的 已 经 裂解 的 病毒 颗粒 进行 重复 试验 时 ,不 产生 或 者 产生 极 少 量 的 DNA, 这 说 明 合 成 DNA 需要 有 
完整 的 病毒 RNA 作为 模板 。 


ES ve 


4 


在 我 们 早期 的 文章 中 ,把 这 种 新 的 病毒 酶 叫做 依赖 于 RNA 的 DNA RB. A 
RNA 是 模板 ,而 DNA 是 产物 。 后 来 ,我 们 和 别人 都 发 现 , 这 种 酶 也 可 以 用 DNA 为 模板 
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合成 DNA。 因 此 我 们 决定 把 “依赖 ”这 个 词 换 成 “指导 ”。 所 以 现在 我 们 把 这 种 酶 叫做 
RNA 指导 的 DNA 聚合 酶 。 这 个 更 正 过 的 新 名 ,没有 指出 酶 的 来 源 和 它 与 其 他 聚合 酶 的 
关系 《自然 } 杂 志 最 先 把 这 种 酶 单独 称 为 逆转 录 酶 ,由 于 它 的 含义 不 明确 ,我 不 喜欢 这 
TAF ,但 它 已 得 到 了 广泛 地 传播 。 

后 来 的 这 些 研究 都 证 实 了 最 初 的 发 现 , 即 RNA 肿瘤 病毒 颗粒 含有 一 种 DNA SONG 
系统 ,用 去 垢 剂 处 理 病 毒 颗粒 ,可 以 使 该 酶 系统 得 到 活化 ,这 个 酶 系统 对 核糖 核酸 酶 是 敏 
感 的 。 这 种 病毒 颗粒 酶 只 有 DNA 聚合 酶 的 功能 ,而 没有 RNA 聚合 酶 的 功能 。 正 像 我 们 
已 经 指出 的 那样 ,其 他 一 些 无 关 的 RNA 病毒 也 都 含有 一 种 RNA RF AB. 

如 果 将 RNA 指导 的 DNA 聚合 酶 分 离 出 来 ,除去 和 蛋白质, 就 可 以 在 超速 离心 机 中 用 
蔗糖 密度 梯度 离心 法 测定 这 些 DNA 分 子 的 大 小 。 这 些 分 子 极 微小 ,它们 的 长 度 小 于 人 
们 预计 的 病毒 RNA 一 个 完整 拷贝 应 有 长 度 的 十 分 之 一 。 它 们 为 什么 这 样 小 ,原因 尚 不 
清楚 。 分 离 出 来 的 DNA 在 硫酸 饱 密度 梯度 中 离心 (硫酸 饱 能 根据 RNA 和 DNA. 密度 的 
不 同 把 它们 分 开 ) ,我 们 发 现 这 种 产物 具有 DNA. 所 特有 的 密度 ( 见 图 10)。 进 一 步 的 鉴 
定 ( 例 如 ,用 专门 作用 于 单 链 或 双 链 的 特异 酶 进行 处 理 ) 证 明 , 这 种 DNA 聚合 酶 系统 的 产 
物 是 双 链 DNA。 从 这 些 研 究 可 以 推断 .病毒 颗粒 DNA 聚合 酶 系统 合成 小 片段 的 双 
$t DNA, 


| 4— DNA 
-— RNA-DNA 杂种 
7 -— RNA 


产物 分 子 


图 10 在 RNA 指导 的 DNA 聚合 酶 系统 中 合成 的 DNA 产物 的 硫酸 钨 密度 梯度 离心 
(TERRI RNA 与 DNA 密度 的 不 同 把 它们 分 开 ) 实 验 
从 这 个 实验 发 现 , 产 物 具 有 DNA 的 密度 。 根 据 这 一 结果 再 结合 其 他 发 现 , 可 以 得 出 以 下 结论 : 
劳 斯 氏 肉 瘤 病 毒 颗 粒 的 DNA 聚合 酶 系统 能 合成 小 片段 的 双 链 DNA, 


很 多 研究 人 员 业 已 证 明 ,RNA 指导 的 DNA 聚合 酶 系统 合成 的 DNA, 具 有 与 病毒 
RNA 互补 的 碱 基 顺 序 ( 见 图 11) 。 这 个 结论 是 从 退火 实验 和 杂交 实验 得 出 来 的 。 处 理由 
病毒 颗粒 聚合 酶 反应 得 到 的 标记 DNA ,使 DNA 的 双 链 解 离 ;将 单 链 DNA 加 到 未 标记 的 
病毒 RNA 中 ,将 混合 物 保 温 ,使 互补 的 链 能 形成 杂种 复合 物 。 然 后 再 将 混合 物 在 硫酸 饮 
密度 梯度 中 超速 离心 , 大约 DNA 产物 总 量 的 一 半 所 形成 的 带 , 具 有 RNA 或 者 DNA- 
RNA 杂种 分 子 的 密度 特性 ,而 不 具有 DNA 的 密度 特性 。 这 一 实验 是 很 特异 的 , 它 说明 
了 病毒 颗粒 的 DNA 聚合 酶 把 病毒 RNA 的 碱 基 顺序 复制 成 DNA 的 碱 基 顺 序 。 但 是 ,这 

-实验 仍 未 证 实 有 类 似 的 复制 过 程 在 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 感染 的 细胞 中 发 生 。 

C. Todaro 所 领导 的 小 组 在 美国 国立 癌症 研究 所 以 及 J. M. Coffin 在 威斯康星 大 学 
我 的 实验 室 所 进行 的 实验 ,证 明了 在 病毒 颗粒 的 核心 中 有 病毒 DNA 聚合 酶 存在 ( 见 图 
12)。 用 去 垢 剂 处 理 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 颗粒 破坏 它 的 被 膜 ,然后 将 已 经 裂解 的 病毒 在 蔗糖 
密度 梯度 中 离心 。 发 现 大 部 分 病毒 RNA. KY 20% 的 蛋白 质 以 及 大 部 分 RNA 指导 的 
DNA 诊 合 酶 活力 ,都 一 起 沉降 在 核心 部 分 (核心 这 个 术语 指 的 是 比 整 个 病毒 颗粒 密度 较 
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解 离 的 
DNA 分 子 


图 11 分 子 杂交 实验 
分 子 杂 交 实 验 表 明 ,病毒 颗粒 中 ,RNA 指导 的 DNA 聚合 酶 系统 的 DNA 产物 ,把 病毒 RNA MH 
顺序 复制 成 为 DNA. 的 碱 基 上 顺序。 从 病毒 颗粒 的 DNA 聚合 酶 反应 中 产生 的 标记 DNA, 首 先 经 过 处 
理 使 双 链 解 离 。 然 后 ,将 单 链 的 DNA 与 未 标记 的 病毒 RNA 混合 ,混合 物 在 高 温 下 保温 ,使 互补 链 形 
成 杂种 复合 体 。 如 果 把 这 种 退火 得 到 的 混合 物 在 硫酸 狗 密 度 梯 度 中 超过 离心 ,结果 约 有 一 半 的 产物 
DNA 形成 一 个 具有 RNA-DNA 杂种 分 子 密度 特性 的 带 。 


大 的 那 部 分 结构 ) 。 进 一 步 的 研究 指出 , 当 病 毒 颗 粒 受 到 更 严重 的 破坏 时 ,病毒 DNA 3 
合 酶 就 能 和 病毒 RNA 分 开 ,并 被 提纯 出 来 。 纯 化 的 酶 能 在 各 种 各 样 的 模板 上 (例如 , 合 
成 的 DNA 、 天 然 的 DNA、RNA、DNA-RNA 杂种 ) 合 成 DNA。 

很 多 实验 室 的 研究 得 出 了 一 个 普 志 性 结论 , 即 劳 斯 氏 病 毒 DNA 聚合 酶 与 上 述 的 其 
他 DNA 聚合 酶 是 十 分 相似 的 ,后 者 是 在 大 家 更 熟悉 的 那些 生物 系统 中 存在 的 ,并 能 催化 
以 DNA 为 模板 的 DNA 合成 。 换 言 之 , 劳 斯 氏 病毒 DNA 聚合 酶 能 以 RNA 作为 模板 合 
成 DNA, 这 并 不 是 它 的 独特 性 质 ( 几 年 前 首先 由 Sloan-Kettering 研究 所 的 S. L. Huang 
和 L. F. Cavalieri 提出 )。 至 于 在 劳 斯 氏 病 毒 复制 中 RNA 指导 的 DNA 合成 所 起 到 的 那 
种 显著 的 生物 学 作用 ,至 今 来 说 还 是 独一无二 的 。 
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图 12 J.M. Coffin 在 作者 的 实验 室 所 做 的 工作 证 明 , 劳 斯 氏 肉 痛 病 毒 的 
核心 中 存在 病毒 DNA REN 
中 图 的 曲线 表示 整个 病毒 颗粒 各 种 放射 性 标记 组 分 的 密度 分 布 。 右 图 的 曲线 表明 用 去 垢 剂 处 
理 使 病毒 颗粒 的 被 膜 裂解 之 后 ,离心 测定 相同 组 分 的 密度 分 布 。 裂 解 病毒 颗粒 的 大 部 分 病毒 RNA 
(曲线 1) , 约 20 昕 的 蛋白 质 (曲线 2) 和 大 部 分 RNA 指导 的 DNA 聚合 酶 活性 (曲线 3) 沉 降 在 一 起 ,其 
密度 高 于 整个 病毒 颗粒 的 相应 组 分 ,说 明 这 些 组 分 集中 在 病毒 颗粒 的 核心 中 。 


我 的 实验 室 做 的 进一步 工作 表明 ,在 纯化 的 劳 斯 氏 肉 瘤 病毒 颗粒 中 ,还 含有 另外 一 
些 与 DNA 复制 有 关 的 酶 ,其 中 最 罕见 的 一 种 是 多 聚 核 苷 酸 连接 酶 , 它 能 修复 DNA 分 子 
的 断裂 。 有 一 种 十 分 有 吸引 力 的 假说 认为 :这 种 连接 酶 的 功能 是 把 病毒 DNA 和 宿主 细 
胞 的 染色 体 DN A. 连接 起 来 ,从 而 病毒 基因 组 和 细胞 基因 组 就 整合 在 一 起 了 。 整 合 之 后 ， 
该 病毒 的 遗传 信息 将 随 着 宿主 细胞 遗传 信息 的 复制 而 复制 ,并 从 亲 代 细胞 传递 给 子 代 细 
胞 。 肉瘤 病 毒 的 病毒 颗粒 还 含有 很 多 作用 完全 不 清楚 的 其 他 的 酶 。 我 们 不 知道 它们 是 
参与 病毒 的 整个 生活 史 呢 ,还 是 在 病毒 颗粒 形成 时 偶然 混 进来 的 杂质 。 


d 


在 RNA 肿瘤 病毒 颗粒 中 ,第 一 次 发 现 了 DNA 聚合 酶 之 后 ,又 检查 了 很 多 其 他 的 
RNA 病毒 ,以 了 解 它们 是 否 含有 类 似 的 DNA 聚合 酶 系统 。 最 初 发 现 原来 属于 RNA AP 
瘤 病毒 类 的 全 部 病毒 都 含有 这 样 的 酶 系统 。 这 类 RNA 病毒 , 既 包 括 引 起 肿瘤 的 劳 斯 氏 
病毒 ,也 包括 不 引起 肿瘤 的 劳 斯 氏 病 毒 。 更 有 趣 的 是 ,发 现 有 两 类 与 RNA 肿瘤 病毒 不 属 
同一 类 的 病毒 ,也 含有 这 种 DNA 聚合 酶 系统 。 其 中 之 一 是 绵羊 条 质 脱 失 性 脑 炎 病毒 , 它 
能 引起 绵羊 发 育 绥 慢 的 神经 疾病 。 在 绵羊 角质 脱 失 性 脑 炎 病毒 颗粒 中 确定 了 存在 DNA 
聚合 酶 后 ,K. K. Takemoto fI L. B. Stone 在 美国 国立 卫生 研究 所 的 工作 指出 ,这 种 病毒 
能 引起 培养 中 的 小 鼠 细 胞 瘤 化 。 因 此 ,绵羊 笨 质 脱 失 性 脑 炎 病毒 现在 可 以 认为 是 转化 的 
劳 斯 氏 病 毒 。 另 一 类 被 发 现 具有 DNA 育 合 酶 系统 的 病毒 是 “泡沫 ”病毒 ,或 叫做 合 胞 体 
形成 病毒 。 这 些 从 猴子 和 猫 身上 分 离 出 来 病毒 ,还 不 知道 它们 与 哪 种 特殊 的 疾病 有 关 ， 
但 常常 是 细胞 培养 物 中 的 污染 物 。 到 现在 为 止 ,还 没 证 实 它 们 具有 引起 肿 冯 和 瘤 化 的 
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能 力 。 

在 RNA 肿瘤 病毒 中 存在 的 DNA 聚合 酶 ,不 仅 说 明了 这 些 病毒 如 何 引 起 受 它们 感染 
的 细胞 的 稳定 癌 化 ,而 旦 解释 了 某 些 病毒 的 潜伏 现象 , 即 病 毒 在 感染 机 体 之 后 随即 消失 ， 
而 数 月 或 数 年 后 又 重新 出 现 的 现象 。 一 种 RNA 病毒 一 旦 把 它 的 遗传 信息 传递 给 DNA, 
它 就 在 细胞 内 潜伏 起 来 ,并 由 复制 和 修复 细胞 DNA 的 细胞 酶 系统 来 复制 。 以 后 , 当 受 到 
某 种 激活 作用 时 ,又 能 以 有 感染 力 的 病毒 颗粒 形式 重新 出 现 ( 见 图 13) 。 


RNA 病 毒 
© 


La 


eu 
病毒 DNA — 
( 非 感染 性 的 ) 


潜伏 期 


图 13 RNA 病毒 的 潜伏 现象 
RNA 病毒 感染 机 体 后 的 潜伏 现象 ,可 能 和 存在 于 这 些 病 毒 核心 中 的 DNA 聚合 酶 系统 有 关 。 
RNA 病毒 将 其 遗传 信息 传递 给 细胞 核 中 的 DNA 之 后 ,就 在 细胞 中 潜伏 起 来 , 它 借助 于 复制 和 修复 
细胞 DNA 的 细胞 酶 系统 来 完成 其 本 身 的 复制 ,以 隐 项 的 形式 留 在 细胞 中 ( 左 中 、 右 中 )。 数 月 或 数 年 
后 ,由 于 某 种 激活 作用 可 引起 有 感染 性 的 RNA 病毒 颗粒 的 重新 出 现 ( 右 上 ) 。 


大 约 一 年 之 前 ,报道 了 在 人 的 肿瘤 细胞 中 发 现 了 依赖 于 RNA 的 DNA 聚合 酶 ,这 一 
报道 引起 了 普 骨 的 重视 。 根 据 上 面谈 到 这 方面 工作 的 大 部 分 研究 结果 ,现在 得 出 的 普遍 
性 结论 是 在 适当 的 条 件 下 ,所 有 DNA 聚合 酶 都 能 把 遗传 信息 从 RNA 转录 到 DNA. A 
前 ,我 们 还 没有 公认 的 标准 来 确定 这 样 的 合成 是 否 具 有 生物 学 意义 ,以 及 是 否 与 劳 斯 氏 
病毒 有 关 。 

我 们 实验 室 曾 采 用 了 稍微 不 同 的 方法 来 研究 细胞 内 RNA 指导 的 DNA 合成 问题 。 
我 们 曾 用 去 垢 剂 的 激活 作用 和 核糖 核酸 酶 的 敏感 性 ,来 作为 在 各 种 动物 细胞 中 粗 查 
DNA 聚合 酶 的 指标 。 我 们 在 细胞 中 寻找 和 在 病毒 核心 中 类 似 的 DNA. 聚合 酶 系统 。 
Coffin 曾 在 正常 的 .未 受 感染 的 大 鼠 胚 细 胞 中 发 现 了 这 样 的 DNA 聚合 酶 系统 。 到 目前 
为 止 ,我 们 还 不 清楚 这 一 发 现 的 全 部 意义 ,但 是 它 说 明 除 了 肿瘤 细胞 和 被 病毒 感染 的 细 
胞 外 ,正常 细胞 中 也 存在 对 核 精 核酸 酶 敏感 的 DNA 聚合 酶 系统 。 

多 年 来 ,我 一 直 有 这 样 一 个 想法 , 即 RNA 指导 的 DNA 合成 在 正常 的 细胞 过 程 ,尤其 
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是 和 胚 细胞 分 化 有 关 的 过 程 中 ,起 着 重要 的 作用 。 这 个 思想 发 展 到 形成 前 病毒 假说 ( 见 
图 14)。 它 的 大 概 意思 是 在 正常 细胞 中 ,DNA 上 有 一 些 区 段 可 以 作为 合成 RNA 的 模板 ， 
而 这 种 RNA 反 过 来 又 是 合成 DNA 的 模板 。 合 成 的 这 种 DNA, 以 后 又 与 细胞 DNA 4& 
合 。DNA 的 某 些 区 段 可 能 通过 这 种 方式 进行 扩 增 。 再 借助 其 他 一 些 方法 可 以 使 这 种 扩 
增 DNA 发 生变 化 ,在 不 同 的 细胞 中 ,这 种 扩 增 DNA 发 生 的 变化 是 不 同 的 。 这 种 差异 可 
以 用 作 区 分 不 同 细胞 的 手段 。 


b c d 


图 14 前 病毒 假说 
作者 提出 的 前 病毒 假说 ,具体 体现 了 下 述 设想 :RNA 指导 的 DNA 合成 ,可 能 在 正常 的 细胞 过 程 
中 起 着 重要 作用 。 根 据 这 一 观点 来 看 :a， 在 正常 细胞 中 ,DNA 的 某 些 区 段 能 作为 合成 RNA 的 宰 板 ; 
b. 这 些 RNA 反 过 来 又 作为 合成 DNA 的 模板 ic. 这样 合成 DNA 以 后 与 细胞 DNA X As d. 由 
于 重复 这 一 过 程 而 引起 的 某 些 DNA 区 段 的 扩 增 ,这 种 扩 增 作用 以 及 扩 增 DNA 变化 的 其 他 过 程 ,在 
胚胎 的 细胞 分 化 中 共同 起 着 重要 作用 。 


那么 ,这 方面 工作 对 预防 和 治疗 人 体 癌 症 有 什么 普遍 意义 呢 ? 我 们 只 能 这 样 推断 ， 
某 些 生物 系统 能 利用 以 前 未 被 发 现 的 方式 , 即 RNA 到 DNA 的 方式 传递 遗传 信息 。 这 种 
新 的 遗传 信息 传递 方式 ,在 引起 肿瘤 的 病毒 中 首先 发 现 ,这 只 是 有 趣 的 巧合 。 但 我 们 不 
能 说 RNA 指导 的 DNA 合成 是 这 类 病毒 的 独特 性 状 。RNA 指导 的 DNA 合成 的 发 现 ， 
是 否 意 味 着 我 们 现在 已 有 了 简单 的 生化 方法 可 以 测定 以 下 问题 :(1) 新 发 现 的 人 类 病毒 
是 否 和 引起 动物 肿瘤 及 细胞 癌 化 的 RNA 病毒 属于 同一 大 类 ;(2) 在 人 类 癌 细 胞 中 寻找 
与 这 些 病 毒 有 关 的 遗传 信息 。 现 在 我 们 还 不 能 说 ,RNA 指导 的 DNA 合成 的 抑制 剂 对 人 
癌 会 有 什么 效果 。 在 引起 动物 肿瘤 的 劳 斯 氏 病毒 中 ,新 病毒 DNA 的 合成 看 来 只 是 在 癌 
化 初期 (而 不 是 在 以 后 ) 是 重要 的 。 

对 于 人 瘤 的 了 解 来 说 ,这 一 发 现 最 重要 的 意义 可 能 就 是 它 消除 了 关于 瘤 症 起 源 的 病 
毒 学 说 和 遗传 学 说 之 间 的 矛盾 对 立 。 过 去 ,一 种 学 说 认为 ,基因 是 由 DNA 构成 的 ,而 县 
只 有 突变 才能 使 它 发 生 改 变 ; 另 一 种 学 说 则 认为 ,大 多 数 已 知 的 动物 致癌 病毒 却 是 由 
RNA 构成 的 ,因此 在 那个 时 候 , 很 难 设想 病毒 学 说 和 遗传 学 说 会 有 共同 之 点 。 现 在 ,我 
们 已 有 充分 证 据说 明 ,致癌 RNA 病毒 能 从 病毒 RNA 转录 出 DNA 来 ,我 们 很 容易 推导 
出 以 下 假说 :与 病毒 RNA 有 关 的 因子 与 细胞 基因 组 结合 ,并 遗传 下 去 ,在 将 来 某 一 时 期 
被 激活 ,从 而 引起 “自发 " 癌 。 旨 在 检验 这 一 假说 的 实验 ,目前 正在 世界 各 地 的 许多 实验 
室 中 进行 。 
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学 术 上 的 百家争鸣 的 确 需要 有 政治 上 的 民主 来 
么 


保证 。 你 问 政治 和 科学 应 该 是 一 种 什么 样 的 关系 和 
位 置 ,我 常 说 在 谈论 事情 “应 该 ”怎样 以 前 , 先 要 问 一 
下 事实 到 底 “ 是 ”怎样 。 这 才 是 真正 的 客观 态度 。 
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附录 1 


百家争鸣 是 发 展 科学 的 必由之路 


B® 宾 : 于 光 远 

RM 划 : 李 存 富 ”中国 科学 院 网 站 主编 

主持 人 : 张 GEO 中 国 科 学 院 网 站 编辑 
E # 《科学 时 报 》 记 者 


主持 人 :1956 年 8 月 10 日 至 25 日 ,由 中 国 科 学 院 和 高 等 教育 部 联合 在 青岛 召开 遗 
传 学 座谈 会 。 这 次 会 议 曾 经 被 学 术 界 认为 是 贯彻 “百家争鸣 ?方针 的 典范 ,是 我 国生 物 科 
学 .特别 是 遗传 学 发 展 的 一 次 历史 性 转折 。 五 十 年 过 去 了 ,今天 重新 回顾 青岛 遗传 学 应 
谈 会 及 其 以 后 的 历程 ,使 我 们 更 清楚 地 认识 到 “百家争鸣 ”方针 在 发 展 科学 、 繁 荣 学 术 上 
的 巨大 威力 ,同时 也 更 加 认识 到 贯彻 这 一 方针 的 必要 性 。8 月 20 日 ,科学 在 线 栏目 组 就 
此 在 于 光 远 先生 家 中 进行 了 访谈 。 我 们 首先 请 于 老 简 要 介绍 一 下 这 次 会 议 的 历史 背景 ， 
以 及 李 森 科 事 件 。 

于 光 远 :青岛 遗传 学 会 议 是 我 在 中 宜 部 科学 处 时 做 的 一 件 工作 ,是 我 们 的 部 长 陆 定 
一 指派 我 去 做 的 。 在 这 之 前 , 陆 定 一 认为 需要 纠正 党 对 俞 平 伯 在 《红楼梦 研究 》 中 的 错 
VR :开展 对 俞 平 伯 的 批判 ,是 过 火 了 。 他 在 中 南海 怀 仁 堂 做 了 一 次 演讲 ,演讲 的 内 容 写成 
报告 ,呈送 中 央 , 得 到 党 中 央 的 批准 。 于 是 想 开 一 个 会 议 落 实 这 个 政策 。 陆 定 一 提出 这 
个 任务 ,在 党 内 就 派 我 去 工作 。 

陆 定 一 提出 “百家争鸣 ?是 一 个 一 般 性 问题 ,而 且 讲 的 是 4 红楼 梦 》 的 事情 ,怎么 样 变 
成 遗传 学 问题 呢 ? 这 就 需要 说 清楚 遗传 学 问题 的 来 龙 去 脉 。 

事情 起 源 于 苏联 ,特别 是 苏联 的 斯 大 林 时 代 。 本 来 遗传 学 方面 有 争论 ,分 两 派 ,一 派 
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是 “和 孟 德 尔 派 ”, 一 派 是 “摩尔 根 派 ”, 后 来 又 出 了 一 个 李 森 科 。 李 森 科 不 是 遗传 学 家 ,他 是 
搞 农 业 科学 的 。 他 冒充 生物 学 家 ,1948 年 做 了 一 个 论 生物 科学 的 报告 ,得 到 了 斯 大 林 的 
大 力 支持 ,采取 一 系列 在 苏联 消灭 遗传 学 的 措施 。 李 森 科 被 吹捧 为 苏联 生物 学 界 首席 代 
RAD. 

在 中 国 又 是 怎么 样 的 呢 ? 新 中 国 成 立 以 后 提出 向 苏联 老大 哥 学 习 , 一 边 倒 地 学 苏 
联 。 这 时 候 在 北京 农业 大 学 发 生 乐天 宇 事件 。 

主持 人 :在 遗传 学 界 推行 米 丘 林学 说 ,可 以 说 是 全 盘 “ 苏 化 "的 表现 , 带 有 浓厚 的 政治 
色彩 ,是 把 学 术 问 题 政 治 化 ,您 觉得 这 种 情况 的 发 生 , 是 一 种 历史 的 偶然 ,还 是 有 一 定 的 
必然 性 ? 这 种 学 术 问 题 政治 化 的 倾向 ,当时 其 他 学 科 领 域 也 有 体现 吗 ? 

于 光 远 :不 错 , 事 情 是 这 样 的 。 在 那个 时 代 , 我 们 中 国共 产 党 和 毛泽东 把 学 术 问 题 和 
政治 问题 结合 起 来 ,认为 二 者 不 能 分 开 。《 红 楼 梦 》 问 题 就 是 一 个 例子 。 这 不 是 一 种 历史 
的 偶然 ,而 是 有 一 定 的 必然 性 。 这 种 学 术 问 题 政治 化 的 倾向 , 当时 在 其 他 学 科 领 域 也 有 
表现 。 

主持 人 ;当时 关于 遗传 学 的 争论 都 造成 了 哪些 严重 后 果 ? 请 您 举 几 个 例子 。 

于 光 远 :后 果 是 明显 的 。 但 是 准确 地 说 不 是 当时 关于 遗传 学 的 争论 造成 了 什么 严重 
后 果 , 而 和 且 和 争论 是 必要 的 。 因 为 在 有 关 遗 传 学 的 问题 中 存在 政治 干预 学 术 的 严重 现象 ， 
需要 通过 讨论 或 者 争论 才能 够 解决 。 要 举 什 么 例子 的 话 , 李 森 科 就 是 现成 的 一 个 。 

主持 人 :苏联 在 1948 年 8 月 召开 了 全 苏 农业 科学 院 会 议 , 这 对 我 国 当 时 农业 研究 有 
哪些 直接 影响 ? 

于 光 远 :说 起 1948 年 苏联 召开 的 农业 科学 院 会 议 , 这 个 会 议 对 中 国 直接 影响 很 大 。 
李 森 科 在 1948 年 8 月 全 苏 列宁 农业 科学 院 会 议 上 的 报告 和 结论 ,在 1949 年 8 月 就 被 译 
成 中 文 , 以 单行 本 大 量 发 行 。 当 时 中 国生 物 学 界 和 农学 界 的 科学 家 基本 上 很 不 了 解 苏 联 
科学 的 情况 ,在 党 政 领导 大 力 要 求 向 苏联 学 习 的 号 召 下 , 绝 大 多 数 科 学 家 都 抱 着 认真 学 
习 的 态度 。 当 然 ,遗传 学 家 和 遗传 育种 学 家 们 对 李 森 科 主 义 的 内 容 要 敏感 得 多 。 因 为 它 
的 批判 矛头 直接 对 准 着 他 们 所 熟悉 的 孟 德 尔 和 摩尔 根 的 学 术 思 想 , 大 力 宣传 他 们 所 不 能 
同意 的 ` 而 却 为 李 森 科 所 颂扬 的 拉 马 克 的 获得 性 能 够 遗传 的 假说 等 。 

在 这 里 不 妨 介绍 几 位 中 国 的 遗传 学 家 。 他 们 的 学 问 不 是 从 苏联 学 来 的 。 他 们 是 陈 
Bl FER HE IRA A . 李 景 均 . 李 竞 雄 、 蒙 但 、 鲍 文 寿 。 他 们 都 曾 先后 在 哥伦比亚 大 学 和 加 
州 理 工学 院 的 摩尔 根 的 实验 室 学 习 和 工作 过 ,或 在 康 奈 尔 大 学 农学 院 学 习 和 研究 过 。 

主持 人 :1952 年 4 月 ,中 国 科 学 院 支 部 召开 大 会 ,讨论 “乐天 宇 同 志 所 犯 的 错误 ”。 接 
着 ,政务 院 科 学 卫生 处 会 同 中 国 科 学 院 就 乐天 宇 问题 连续 召开 三 次 “生物 科学 工作 座谈 
会 >。 中央 人 民政 府 农 业 部 、 中国 科 学 院 遗 传 选 种 实验 馆 、 中 国 科学 院 植 物 分 类 研究 所 、 
中 国 科学 院 编 译 局 .中 国 科学 院 达 尔 文 主义 研究 班 以 及 北京 大 学 清华 大 学 、 北京 农 业 大 
学 等 学 术 机 构 和 相关 行政 部 门 都 派 人 出 席 了 这 些 座 谈 会 , 笠 可 桢 等 科学 泰斗 和 谈 家 祯 等 
中 国 经 典 遗 传 学 界 头面 人 物 也 奉命 与 会 。 这 些 座谈 会 规格 之 高 ,在 新 中 国学 术 史 上 是 少 
见 的 ,无 疑 反映 出 当局 对 乐天 宇 问题 是 何等 重视 。 请 您 具体 谈 谈 当时 的 情况 。 

于 光 远 :乐天 宇 同 志 与 我 在 延安 时 就 认识 ,他 是 延安 自然 科学 院 生物 系 主 任 。 新 中 
国 成 立 以 后 他 任 北 京 农业 大 学 校长 ,同时 兼 党 委 书 记 。 他 是 一 个 党 员 , 自 以为 比 其 他 的 
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同志 政治 上 高 明 ,其 实 并 不 是 那样 。 北 京 农业 大 学 本 来 集中 了 一 批 有 和 名 的 教授 ,比如 俞 
KBE . 汤 佩 松 等 。 乐 天 宇 读 到 李 森 科 《 论 生物 科学 现状 》 这 本 书 , 明 白 了 苏联 消灭 遗传 学 
的 政策 和 措施 , 便 立 刻 在 农业 大 学 雷厉风行 地 行动 起 来 。 

乐天 字 调 人 中 国 科 学 院 遗 传 选 种 实验 馆 任 馆 长 以 后 ,与 科学 家 很 难 相 处 ,其 作风 仍 
与 大 家 格格 不 人 人。 中央 了 解 有 关 情 况 后 ,其 为 不 满 ,指示 应 对 乐天 宇 进 行 批评 。 承 办 这 
件 事 的 单位 是 中 宣 部 科学 卫生 处 。 当 时 这 个 单位 与 政务 院 文 委 的 科学 卫生 处 合 署 办 公 。 
为 了 批评 和 处 理 乐 天 宇 的 问题 ,科学 卫生 处 与 中 国 科 学 院 共 同 商定 ,于 1952 年 4 月 至 5 
月 ,由 中 国共 产 党 科学 院 支 部 开会 批评 乐天 宇 。 支 部 大 会 认为 ,乐天 宇 犯 错误 的 性 质 是 : 
严重 的 无 组 织 无 纪律 ,严重 地 脱离 群众 的 学 癌 作 风 , 以 及 学 术 工 作 上 的 严重 的 非 马 克 思 
主义 倾向 。 支 部 大 会 决定 给 乐天 宇 留 党 察看 一 年 处 分 。5 月 31 日 ,中国 科 学 院 副 院 长 等 
可 桢 宣布 ,撤销 乐天 宇 所 担任 的 遗传 选 种 实验 馆 馆 长 职务 。 乐 天 宇 随即 离开 科学 院 , 到 
华南 农垦 局 工作 ,后 又 到 中 国 林业 科学 研究 院 工作 。 

主持 人 :上 面 提 到 的 这 些 座 谈 会 形成 的 会 议决 议 中 说 :“ 我 们 可 以 说 上 虽 遗 传 学 的 思想 
是 反动 的 ,但 不 能 说 信服 旧 遗 传 学 的 学 者 就 一 定 是 政治 上 的 反动 分 子 。 这 是 很 明白 的 
事 。 所 以 ,我 们 反对 用 米 诺 林 生 物 科学 作为 一 根 打 人 的 鞭子 ,用 米 详 林 生 物 科学 作为 护 
身 的 符 兄 ,掩盖 自己 的 无 知 .” 那 么 在 后 来 实际 执行 中 为 什么 又 会 出 现 学 术 问 题 政治 化 的 
倾向 ? 

于 光 远 :是 的 ,党 中 央 宣 传 部 对 乐天 宇 的 批评 是 比较 全 面 的 ,一 方面 是 批判 和 消灭 遗 
传 学 ,一 方面 是 反对 科学 工作 中 的 简单 粗暴 态度 。 不 过 ,需要 说 明 的 是 ,在 处 理 干涉 育种 
学 家 的 工作 中 ,并 未 涉及 有 关 遗 传 学 上 的 是 与 非 。 而 党 内 的 “左倾 ”表现 的 基本 态度 没有 
解决 。 对 后 来 实际 执行 中 又 出 现 学 术 问 题 政治 化 的 倾向 就 不 奇怪 了 。 

主持 人 :1955 年 10 月 ,在 北京 召开 的 “纪念 米 详 林 谴 生 100 周年 ”的 大 会 上 ,对 我 国 
植物 学 家 胡 先 骗 先 生 进行 了 批判 ,是 不 是 从 这 次 批判 以 后 ,我 国 的 生物 学 家 就 不 敢 再 公 
开发 表 不 同 于 李 森 科 的 科学 见解 了 ? 

于 光 远 :您 说 的 那个 在 北京 举行 的 “纪念 米 丘 林 诞 生 100 周年 "的 大 会 ,我 记 不 得 了 。 
胡 先 骗 是 我 国 植物 学 的 竟 基 人 之 一 。1913 年 留学 美国 ,在 加 州 大 学 农学 院 的 森林 系 读 森 
林 植 物 学 和 农学 。 在 美国 留学 期 间 , 曾 与 留美 学 人 共同 创办 科学 》 月 刊 和 对 促进 中 国 现 
代 科 学 发 展 有 重要 影响 的 团体 “中 国 科 学 社 ”。1916 年 底 获 学 士 学 位 后 回国 。 先 在 他 故 
乡 江 西 省 任 庐 山 森 林 局 副 局 长 ,对 当地 的 植物 资源 进行 过 较 详细 的 考察 ,发 表 了 调查 报 
告 。 就 是 这 位 植物 学 界 的 权威 编写 了 一 本 《植物 分 类 学 简 编 ?教材 ,于 1955 年 3 月 ,由 高 
等 教育 出 版 社 出 版 发 行 。 顾 名 思 义 ,这 是 一 本 关于 植物 分 类 学 的 书 , 只 是 因为 其 中 有 一 
段 批评 了 李 森 科 主 义 和 牌 曲 植物 分 类 学 的 内 容 , 而 遭 到 厄运 。 

主持 人 :1953 年 斯 大 林 送 世 后 ,到 1956 年 苏联 的 政治 形势 发 生 了 重大 变化 ,其 中 最 
引 人 注 目的 是 赫 鲁 晓 夫 取代 了 斯 大 林 的 地 位 ,以 及 李 森 科 被 迫 辞 职 ,苏联 的 政治 形势 变 
化 对 我 国有 哪些 影响 ? 

于 光 远 :斯 大 林 去 世 后 ,从 1954 年 起 ,在 苏联 的 报刊 上 陆续 发 表 批 评 李 森 科 的 文章 ， 
SUG SF BCE PER I EY BAS a FE R E R ST PR EA. 

网 友 :在 我 国 贯 彻 “ 百 家 争鸣 ”的 方针 时 , 遇 到 过 什么 阻力 吗 ? 
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于 光 远 :当然 有 。 百 家 争鸣 实质 上 就 是 学 术 自 由 ,而 学 术 自 由 又 是 同 政治 上 的 民主 
分 不 开 的 。 百 家 争鸣 怎么 能 够 没有 阻力 ? 

主持 人 :1957 年 的 反 右 扩大 化 对 学 术 界 有 过 什么 影响 ? 

于 光 远 :1957 年 的 反 右 派 运动 本 身 ( 并 不 是 什么 扩大 化 ) 对 学 术 界 就 是 一 个 很 大 的 打 
击 , 而 且 不 仅 对 学 术 界 是 如 此 ,可 以 毫 不 夸大 地 说 对 整个 知识 分 子 群体 都 是 如 此 。 

主持 人 :学 术 上 的 百家争鸣 需要 什么 样 的 政治 民主 来 保障 ? 或 者 说 政治 和 科学 应 该 
是 一 种 什么 样 的 关系 和 位 置 ? 

于 光 远 :你 提 的 问题 正 是 我 想 说 的 。 学 术 上 的 百家争鸣 的 确 需 要 有 政治 上 的 民主 来 
保证 。 你 问 政治 和 科学 应 该 是 一 种 什么 样 的 关系 和 位 置 ,我 常 说 在 谈论 事情 “应 该 ”怎样 
以 前 , 先 要 问 一 下 事实 到 底 “ 是 ”怎样 。 这 才 是 真正 的 客观 态度 。 

主持 人 :科学 研究 需要 百家争鸣 ,百家争鸣 又 必须 以 科学 研究 为 基础 ,两 者 要 相 辅 相 
成 ,才能 推动 科学 的 繁荣 发 展 ? 

于 光 远 :对 。 可 以 这 么 说 。 

主持 人 :自然 科学 与 哲学 的 关系 应 该 是 怎样 的 ? 

于 光 远 :还 是 一 名 老话 :哲学 是 自然 科学 和 社会 科学 人 文科 学 的 总 结 。” 

主持 人 :作为 “ 双 百 方针 ?的 见证 人 和 受益 人 ,您 能 谈 谈 对 “ 双 百 方针 ?的 体会 吗 ? 

于 光 远 :在 这 里 我 们 还 是 讲 “ 百 家 争鸣 ” 吧 ,“ 百 花 齐 放 ” 涉 及 形象 思维 的 问题 。 我 对 
文学 是 外 行 , 只 是 有 一 点 兴趣 ,并 且 只 是 去 争取 ,我 只 是 喊 出 一 句 话 , 我 希望 成 为 “21 世纪 
的 文坛 新 秀 ”。 可 是 我 自己 都 不 知道 做 到 了 没有 。 我 今天 不 想 把 问题 弄 得 太 宽 了 。 

ERA: AA F ALAA 2000 年 第 十 一 期 的 《书屋 》 上 发 表 了 一 篇 题 为 《从 “ 绝 不 退却 ” 
到 “百家争鸣 ”一 一 遗传 学 痛 史 ) 的 文章 ,文中 说 道 :“ 如 果 我 们 按 官 方 的 定义 ,将 “ 百 家 ? 理 
解 为 不 同 的 派别 ,那么 科学 的 发 展 , 并 不 是 必然 要 经 由 百家争鸣 。 对 还 没有 定论 的 科学 
问题 ,固然 免不了 会 有 两 家 、 多 家 的 争鸣 ,但 对 已 有 定论 的 科学 问题 ,一 家 独 鸣 也 属 正常 。 
在 20 世纪 50 年 代 , 对 遗传 学 的 一 些 基 本 问题 ,早已 有 了 定论 , 若 无 政 府 的 干预 ,本 来 就 
应 该 只 有 摩尔 根 学 派 的 一 家 独 鸣 。 米 撕 林 主义 乃 是 政府 人 为 树立 的 伪 科 学 学 派 , 本 无 争 
鸣 的 资格 。 如 果 我 们 和 将“ 百 家 ? 理 解 为 个 人 ,那么 也 绝 不 是 人 人 都 有 在 科学 问题 上 争鸣 的 
资格 。 想 在 科学 领域 争鸣 ,首先 要 遵循 科学 的 标准 ,使 用 共同 的 科学 语言 。 用 穆 勒 的 比 
喻 , 即 是 不 能 用 巫 术 的 语言 到 医学 领域 .用 占星 术 的 语言 到 天 文学 领域 争鸣 。 片 面 地 强 
调 百 家 争鸣 ,就 有 可 能 为 伪 科 学 开 方 便 之 门 。 实 际 上 “百家争鸣 ?到 今天 仍然 是 伪 科 学 者 
试图 插足 科学 领域 的 一 大 借口 。 对 科学 研究 横 加 政治 迫害 是 一 种 犯罪 ,对 伪 科 学 研究 加 
以 政治 支持 也 是 错误 的 。 如 果 非 要 为 发 展 科 学 找 一 条 必由之路 的 话 , 那 就 是 :让 科学 按 
自己 的 规则 ,独立 自主 地 发 展 .” 您 对 这 备 话 怎么 看 7 

于 光 远 ;我 基本 上 是 赞同 方舟 子 这 番 话 的 。 我 在 这 里 之 所 以 没有 使 用 “完全 ”而 使 用 
“基本 ”这 个 词 ,是 因为 百家争鸣 可 以 从 朝 后 与 朝 前 两 头 看 。 朝 后 看 是 用 百家争鸣 排除 阻 
碍 ,为 真理 开路 。 但 是 百家争鸣 不 是 目的 , 当 找 到 了 真理 , 那 就 可 以 一 家 独 鸣 ,没有 必要 
再 去 排除 已 经 排除 了 的 一 一 也 就 是 不 再 存在 阻碍 了 。 我 认为 方舟 子 说 他 觉得 “在 20 tt 
纪 50 年 代 , 对 遗传 学 的 一 些 基 本 问题 ,早已 有 了 定论 , 若 无 政府 的 干预 ,本 来 就 应 该 只 
有 摩尔 根 学 派 的 一 家 独 鸣 , 米 丘 林 主义 乃 是 政府 人 为 树立 的 伪 科 学 学 派 ,本 无 争鸣 的 
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资格 ”。 对 方舟 子 这 段 话 我 有 这 样 一 点 意见 :我 认为 问题 还 是 出 在 “本 来 ”和 "应 该 "这 
两 个 概念 的 使 用 上 。 那 时 阻碍 还 没有 排除 ,还 需要 使 用 百家争鸣 的 武器 , 那 时 还 做 不 
到 已 经 取得 定论 的 共识 。 但 是 我 还 是 欣赏 方舟 子 的 这 篇 文章 ,因为 他 针对 人 们 中 的 流 
行 观 念 , 破 除 百家争鸣 高 于 一 切 的 观念 。 我 不 知道 我 的 这 个 说 法 是 否 站 得 住 脚 。 

主持 人 :作为 青岛 庆 传 学 会 议 的 当事人 之 一 ,您 在 其 中 是 什么 样 的 角色 ? 发 挥 了 怎 
样 的 作用 ? 

于 光 远 :上 面 我 已 经 进 过 ,是 陆 定 一 部 长 指派 我 以 遗传 学 为 突破 口 , 抓 落实 党 的 “ 百 
家 争鸣 ”方针 的 工作 ,团结 科学 家 。 我 就 让 我 们 科学 处 同志 帮助 我 组 织 这 项 工作 ,请 中 国 
科学 院 生物 学 学 部 和 高 等 教育 部 出 面 召 开会 议 。 地 点 就 在 中 国 科 学 院 设 在 青岛 的 一 个 
疗养 所 。 时 间 是 1956 年 8 月 10 日 到 25 日 。 在 开 这 个 会 之 前 ,去 了 几 位 同志 负责 调查 研 
究 。 调 查 的 结果 写成 一 份 材 料 ,介绍 遗传 学 和 遗传 学 问题 的 有 关 情 况 ,提供 给 参加 会 议 
的 领导 同志 参考 。 材 料 由 我 指定 徊 定 哲 、 黄 狗 娥 和 黄 青 禾 负 责编 写 , 最 后 写 出 《关于 米 丘 
林 生 物 学 与 孟 德 尔 、 摩 尔 根 主义 论争 的 一 些 材 料 》。 材料 分 三 部 分 :Q@ 遗传 学 两 派 的 历史 
和 基本 观点 ,由 备 庆 哲 负 责 ;@ 米 丘 林 遗 传 学 在 中 国 的 传播 情况 ,由 黄 群 娥 负责 ;@ 苏联 
生物 学 界 两 派 争 论 的 历史 情况 ,由 黄 青 禾 负 责 。 材 料 初步 整理 好 ,经 科学 处 内 部 多 次 讨 
论 后 定稿 。 讨 论 过 程 中 ,给 大 家 印象 最 深 、 思 想 震 动 最 大 的 是 材料 的 第 三 部 分 。 因 为 大 
家 过 去 对 于 遗传 学 问题 的 一 般 争论 情况 比较 了 解 , 而 对 于 苏联 生物 学 界 两 派 争论 的 历史 
则 知之 其 少 。 黄 青 禾 整理 的 这 部 分 材料 ,是 到 北京 图 书馆 ,查阅 了 大 量 有 关 苏 联 历 史上 
的 报刊 ,摘录 了 不 少 过 去 不 知道 的 重要 资料 ,经 过 汇集 整理 ,而 后 得 出 来 的 。 科 学 处 的 工 
作 人 员 通 过 研究 讨论 ,认识 到 不 能 把 李 森 科 同 米 丘 林 之 间 划 等 号 , 李 森 科 是 打 着 米 丘 林 
的 旗号 ,贩卖 他 自己 的 主张 。 我 们 当时 并 不 能 和 理 定 李 森 科 代 表 着 一 个 学 派 , 但 是 ,通过 一 
些 事例 可 以 看 出 他 反对 科学 的 遗传 学 的 反 科 学 态度 ,以 及 他 夸大 自己 的 研究 成 果 和 和 弄 虚 
作假 的 丑恶 面目 。 更 令 人 不 能 容忍 的 是 , 李 森 科 借 助 政治 势力 ,打击 、 迫 害 遗 传 学 家 的 恶 
劣 做 法 。 这 些 认 识 , 对 我 们 以 后 坚决 不 容许 在 中 国 再 出 现 批判 遗传 学 的 现象 ,起 了 相当 
大 的 作用 。 这 个 小 册子 在 青岛 遗传 学 座谈 会 上 发 给 有 关 领 导 同 志 后 ,所 得 到 的 反映 ,也 
大 致 如 此 。 到 1985 年 ,商务 印 书馆 出 版 的 《百家争鸣 发 展 科 学 的 必由之路 ) 一 书 中 ， 
这 份 材料 以 “1935 一 1956 年 苏联 生物 学 界 的 三 次 论争 ”为 标题 ,收入 该 书 作 为 附录 。 这 是 
我 们 读 到 最 早 的 关于 苏联 批判 遗传 学 的 中 文 历史 资料 。 做 好 了 这 些 准 备 工作 之 后 ,我 就 
带领 科学 处 的 几 位 分 工 负责 的 同志 去 青岛 。 这 几 位 同志 是 苗 青 禾 、 黄 用 娥 (他 们 是 学 农 
业 科 学 的 ) 、 孟 庆 哲 (他 是 学 动物 学 的 ) 、 李 佩 丙 (她 是 学 要 础 医学 的 )。 一 到 青岛 ,他 们 就 
开始 筹备 青岛 遗传 学 座谈 会 的 工作 。 

这 次 会 议 的 参加 者 人 数 很 多 ,大 约 有 一 百 三 十 人 人。 座谈 会 由 中 国 科 学 院 生 物 学 地 学 
部 副 主 任 、. 胚 胎 学 家 童 第 周 主持 。 中 国 科 学 院 副 院 长 等 可 桢 .高 教 部 农林 教育 司 副 司 长 
周 家 炽 和 我 都 参加 了 会 议 的 领导 工作 。 参 加 座谈 会 的 有 生物 学 和 址 传 学 的 两 派 代表 人 
物 ,如 李 汝 祺 UR SUBE 、. 余 先觉 . 戴 松 恩 ETE HE MEAS RHA RE. EVA E 
还 邀请 了 一 些 刚 由 美国 回国 不 久 的 遗传 学 家 或 核酸 化 学 家 ,如 施 履 吉 、 王 德 宝 、 沈 善 炯 ; 
也 邀请 了 三 位 刚 由 苏联 归 国 的 留学 生 玫 中 和 (学 摩尔 根 遗 传 学 ) 和 赵 志 绪 、 周 娣 ( 学 李 森 
科 主 义 )。 赵 世 绪 后 来 是 中 科 院 院士 。 周 嫦 是 武汉 大 学 教授 .不 再 相信 李 森 科 主 义 了 ,她 
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的 丈夫 也 是 中 科 院 院士 。 

为 了 使 座谈 会 的 谈论 时 间 充 分 ,会 议 每 天 只 开 上 午 半天 ,下 午 可 以 参加 或 不 参加 ,大 
家 愿意 来 或 者 不 愿意 来 都 自由 。 而 我 利用 这 个 时 间 ,在 疗养 所 的 咖啡 屋 , 以 党 中 央 宣 传 
部 的 名 义 回 答 大 家 提出 的 问题 。 不 管 问题 怎么 提 都 可 以 ,我 都 给 以 答复 。 结 果 到 咖啡 屋 
的 人 挺 踊跃 ,纷纷 向 我 责难 。 我 平心静气 地 一 一 答复 。 在 青岛 遗传 学 座谈 会 期 间 ,我 主 
要 的 工作 其 实 就 在 下 午 的 咖啡 屋 。 不 过 在 上 午 的 正式 会 议 上 ,我 作 了 两 次 演讲 ,科学 处 
的 同志 还 做 了 记录 。 会 后 会 议 出 了 一 本 速记 记录 ,我 不 主张 把 我 的 发 言 收 进去 。 因 为 我 
主张 会 议 是 科学 家 的 会 议 , 我 不 是 遗传 学 家 ,或 者 农业 学 家 ,不 应 将 我 的 讲话 记录 收 进 
去 。 但 后 来 正式 印行 时 ,把 我 的 两 次 演说 作为 附录 收 进去 了 。 

这 次 座谈 会 的 目的 是 体现 政策 的 会 议 , 两 派 的 不 同学 术 见 解 可 以 自由 发 表 , 可 以 交 
锋 。 但 是 ,要 想 借 助 这 一 次 座谈 会 ,彻底 解决 几 年 来 积累 起 来 的 学 术 上 的 是 与 非 和 情绪 
上 的 对 立 , 是 不 可 能 的 。 不 同 的 学 术 见 解 是 多 年 形成 的 ,要 转变 看 法 ,必须 有 一 定 的 时 
间 。 各 位 学 者 在 会 上 的 发 言 记 录 代 表 着 各 自 当 时 的 观点 ,研究 科学 政策 与 科学 史 的 学 者 
可 以 从 中 找到 有 用 的 资料 。 但 是 ,无 论 如 何 , 体 现 * 百 家 争鸣 ?方针 的 目的 是 达到 了 ,冲破 
了 过 去 几 年 来 “一 派 独 鸣 ?的 局 面 。 在 座谈 会 最 后 一 天 的 晚 实 上 ,许多 原来 的 遗传 学 家 都 
喝 了 不 少 酒 , 十 分 兴奋 。 遗 传 育 种 学 家 李 竞 雄 上 台 发 言 的 第 一 句 话 , 就 是 “我 是 一 个 摩尔 
根 主义 者 1!” 遗传 学 家 谈 家 桢 也 举 杯 痛 饮 , 喝 得 酷 醒 大 醉 。 他 们 的 心情 ,代表 着 这 一 批 学 
者 精神 上 的 解放 。 

在 1957 年 4 月 29 日 《光明 日 报 ? 发 表 李 汝 祺 题 为 “从 遗传 学 谈 百 家 争鸣 ”的 文章 。 
他 说 :在 学 术 方面 ,是 非 曲 直 , 唯 有 通过 争辩 才能 搞 得 清 清楚 楚 , 所 谓 真 理 愈 辩 愈 明 就 是 
这 个 道理 。 他 还 说 ,在 过 去 学 习 苏 联 的 过 程 中 ,只 许 一 家 独 鸣 ,这 在 遗传 学 方面 表现 得 最 
为 突出 ,其 后 果 如 何 是 大 家 所 熟悉 的 。 一 家 独 鸣 只 能 引起 思想 人 化 …… 在 不 知 不 觉 中 就 
会 变 成 思想 懒汉 。 这 种 懒汉 思想 ,在 强调 向 科学 进军 的 领导 ,应 该 说 是 一 种 障碍 ,因为 我 
们 所 需要 的 是 独立 思考 、 独 出 心 裁 。 显 而 易 见 ,为 了 使 科学 家 的 思想 开放 ,就 必须 把 百 家 
争鸣 继续 下 去 。 他 还 谈 到 ,真理 只 有 一 个 ,遗传 学 也 只 有 一 个 ,将 来 应 该 只 有 “家 ”, 没 有 
“ 派 ”。 当 时 的 毛泽东 读 到 这 篇 文章 后 ,十 分 赞同 ,建议 (人 民 日 报 》 转 载 这 篇 文章 ,把 标题 
改 为 “发 展 科 学 的 必由之路 ” ,把 原来 的 标题 改 为 副标题 ,并 为 之 写 了 一 篇 处 人 民 日 报 》 编 
者 按 ”:“ 这 篇 文章 载 在 4 月 29 日 的 光明 日 报 ,我 们 将 原 题 改 为 副题 , 替 作 者 换 了 一 个 肯 
定 的 题目 ,表示 我 们 赞成 这 篇 文章 。 我 们 欢迎 对 错误 做 彻底 的 批判 (一 切 真正 错误 的 思 
想 和 措施 都 应 批判 干净 ), 同 时 提出 恰当 的 建设 性 的 意见 来 。” 

青岛 遗传 学 座谈 会 的 影响 很 大 ,因为 受到 会 议 的 影响 ,在 1956 年 听 不 到 反对 意见 。 
第 二 年 ,1957 年 夏天 以 后 开始 了 反 右 派 , 事 情 就 有 了 反复 。 这 一 点 就 不 说 了 吧 。 

网 友 :今天 回 过 头 来 看 ,您 觉得 自己 当初 的 认识 有 没有 存在 时 代 局 限 ? 表现 在 哪儿 ? 

于 光 远 :我 自己 的 局 限 性 当然 有 的 ,这 一 点 我 也 不 想 说 了 。 我 今天 所 回答 的 问题 ， 
主要 的 根据 是 李 佩 融 写 的 《科学 战胜 反 科 学 一 一 苏联 的 李 森 科 事 件 及 李 森 科 主 义 在 中 
国 》。 这 是 我 的 老 同 事 李 佩 珊 生 前 发 表 的 最 后 一 部 著作 。 这 部 著作 是 2002 年 1 HJF 
始 在 ¢ 科 学 新 闻 ) 第 1 期 上 连载 ,至 第 15 期 结束 。 此 书 在 2004 年 10 月 由 当代 世界 出 
版 社 出 版 。 而 李 佩 融 在 2004 ^r 2 月 逝世 ,可 以 说 这 本 书 是 她 的 一 部 跟著 。 今天 写 的 
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一 些 事 情 , 主 要 都 是 根据 她 这 本 书 的 。 李 佩 融 同 志 是 科学 处 工作 人 员 中 ,在 新 中 国 成 
立 后 最 早 和 我 接触 的 一 个 同志 。 那 时 她 在 协和 医学 院 做 研究 生 党 支部 的 工作 。 她 到 
当时 的 中 宣 部 我 住 的 地 方 一 一 西 四 牌楼 北大 红 罗 厂 找到 了 我 ,请 我 到 协和 医学 院 给 专 
家 们 讲 政治 课 。 我 给 他 们 讲 了 自然 辩证 法 。 当 时 给 我 讲课 的 报酬 是 用 美元 计算 ,当然 
给 我 的 是 人 民 币 。 后 来 我 就 把 她 调 来 中 宣 部 科学 处 。 因 此 ,现在 她 写 的 这 本 书 所 讲 的 
情况 ,我 感觉 特别 亲切 。 我 今天 回答 你 们 网 上 的 这 次 访问 ,在 一 定 意义 上 也 可 以 看 做 
是 我 对 她 的 纪念 。 
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“百花 齐 放 , 百 家 争鸣 ”的 提出 


RAS 刘 武 生 


《光明 日 报 》5 月 7 日 发 表 的 陆 定 一 4“ 百花 齐 放 , 百 家 争鸣 ”的 历史 回顾 3》 一 文 ,记述 了 
重要 史实 ,发 表 了 精辟 见解 。 我 们 在 这 里 根据 历史 文献 ,对 定 一 同志 的 文章 作 一 些 补正 。 


“百花 齐 放 ,推陈出新 ”, 是 毛泽东 1951 年 为 中 国 戏曲 研究 院 成 立 的 题词 。1942 年 毛 
泽 东 即 曾 为 延安 平 剧 研究 院 成 立 题 过 “推陈出新 ”四 个 字 。1951 年 的 题词 ,一 是 对 象 扩 大 
了 ,从 京剧 ( 平 剧 ) 扩 大 到 整个 戏曲 ;一 是 内 容 增 加 了 ,新 添上 “百花 齐 放 ” 四 个 字 。 毛 泽 东 
1956 年 4 月 28 日 在 政治 局 扩大 会 议 上 说 :“ 百 花 齐 放 ” 是 群众 中 间 提 出 来 的 ,不 晓得 是 谁 
提出 来 的 。( 座 中 有 人 插话 :是 周扬 提出 来 的 .) 有 人 要 我 写字 ,我 就 写 了 “百花 齐 放 , 推 陈 
出 新 ”。 据 我 们 了 解 , 周 扬 对 人 说 过 百花齐放” 是 戏曲 会 议 上 提出 来 的 ,他 认为 很 好 ,向 
毛泽东 报告 了 。 

“百家争鸣 ”, 是 毛泽东 1953 年 就 中 国 历史 问题 的 研究 提出 来 的 。 定 一 同志 的 文章 
讲 了 这 个 背景 中 的 一 个 重要 情况 :郭沫若 .范文 澜 两 位 马克 思 主 义 历史 学 家 关于 中 国 古 
代 历 史 分 期 问题 的 争论 。1953 年 中 央 决 定 要 中 宣 部 就 中 国 历史 问题 .中 国文 字 改 革 问 
题 .语文 教学 问题 组 织 三 个 委员 会 加 以 研究 ,7 月 26 日 中 宣 部 提出 三 个 委员 会 的 名 单 ,8 
月 5 日 中 央 予 以 批准 ,毛泽东 还 对 各 个 委员 会 主任 的 人 选 批 了 意见 。 当 时 ,中 国 历 史 问 
题 研 究 委员 会 主任 向 毛泽东 请 示 历 史 研 究 工 作 的 方针 ,毛泽东 说 要 百家争鸣 。 这 个 精神 
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在 中 国 历史 问题 研究 委员 会 的 会 议 上 传达 了 。1956 年 4 月 的 政治 局 扩大 会 议 上 ,1957 
年 3 月 的 全 国 宣传 工作 会 议 上 ,当事人 都 曾 讲 到 这 个 情况 。 刘 大 年 是 这 个 委员 会 的 成 
FA ,前 年 在 纪念 《历史 研究 》 创 刊 三 十 周年 时 ,也 讲 到 这 个 情况 。 

当然 ,50 年 代 初 这 两 个 口号 都 只 是 分 别 向 一 个 领域 提出 ,而 且 “ 百 家 争鸣 ”这 个 口号 
并 没有 公开 宣传 。 


把 “百花 齐 放 ,百家争鸣 ?确定 为 我 们 党 在 科学 文化 工作 中 的 一 条 基本 方针 ,对 它 的 
意义 加 以 系统 的 论述 ,并 突出 地 加 以 宣传 和 贯彻 ,是 1956 年 的 事情 。 

党 中 央 作 出 这 个 决策 ,是 在 政治 局 扩大 会 议 讨论 毛泽东 《 论 十 大 关系 》 报 告 的 过 程 中 。 

毛泽东 的 报告 是 4 月 25 日 作 的 。 报告 中 已 蕴涵 了 这 样 的 意思 ,但 还 没有 展开 ,没有 
讲 到 这 两 个 口号 。 

讨论 报告 时 , 陆 定 一 发 言 ,提出 对 于 学 术 性 质 、 艺 术 性 质 、 技 术 性 质 的 问题 要 让 它 自 
由 。 陆 定 一 在 这 年 1 月 的 知识 分 子 问题 会 议 上 就 曾 说 过 :在 学 术 、 艺 术 、 技 术 的 发 展 上 ， 
我 们 不 要 做 “盖子 ”六 学 术 问 题 .艺术 问题 .技术 问题 ,应 该 放手 发 动 党 内 外 知识 分 子 进行 
讨论 ,放手 让 知识 分 子 发 表 自 己 的 意见 ,发 挥 个 人 的 才能 ,采取 自己 的 风格 ,应 该 容许 不 
同学 派 的 存在 和 新 的 学 派 的 树立 ( 同 纵容 资产 阶级 思想 的 自由 发 表 严格 区 别 开 来 )。 他 
们 之 间 可 以 互相 批评 ,但 批评 时 决 不 要 戴 大 帽子 .在 政治 局 扩大 会 议 上 , 陆 定 一 又 讲 了 
这 些 意见 ,并 且 谈 到 知识 分 子 会 议 开 过 后 ,在 一 次 各 地 宣传 部 长 都 来 参加 的 会 议 上 ,他 还 
讲 过 不 能 同意 “ 巴 甫 洛 夫 是 社会 主义 的 , 魏 尔 哺 、 西 医 是 资本 主义 的 ,中 医 是 封建 的 ”,“ 摩 
尔 根 、 孟 德尔 是 资产 阶级 的 , 李 森 科 、 米 丘 林 是 社会 主义 的 ”这样 的 说 法 ,把 资本 主义 和 封 
建 主义 的 帽子 套 到 自然 科学 上 去 是 错误 的 。 

讨论 报告 时 ,还 有 人 发 言 , 讲 到 毛泽东 “百花齐放 "题词 所 起 的 作用 和 成 立 历 史 研 究 
委员 会 时 毛泽东 提出 “百家争鸣 ”的 情况 ,建议 在 科学 文化 问题 上 要 贯彻 这 两 个 口号 。 

4 月 28 日 毛泽东 在 政治 局 扩大 会 议 上 作 总 结 发 言 。 他 在 发 言 的 第 五 点 中 说 :“ 百 花 
齐 放 , 百家争鸣 ”, 我 看 这 应 该 成 为 我 们 的 方针 。 艺 术 问 题 上 百花 齐 放 ,学 术 问 题 上 百 家 
争鸣 。 讲 学 术 , 这 种 学 术 可 以 , 那 种 学 术 也 可 以 ,不 要 拿 一 种 学 术 压 倒 一 切 ,你 如 果 是 真 
理 , 信 的 人 势必 就 会 越 多 。 

“百花 齐 放 ,百家争鸣 ?方针 的 正式 宣布 ,是 在 随后 举行 的 最 高 国务 会 议 上 。 

5 月 2 日 毛泽东 在 最 高 国务 会 议 上 作 《 论 十 大 关系 》 的 报告 。 各 方 人 士 发 言 之 后 , 毛 
泽 东 又 一 次 发 言 , 其 中 说 中 共 中 央 的 政治 局 扩大 会 议 上 还 谈 到 一 点 就 是 “百花 齐 放 , 百 家 
争鸣 ” 。 他 说 :现在 春天 来 了 嘛 ,一 百 种 花 都 让 它 开放 ,不 要 只 让 几 种 花 开 放 , 还 有 几 种 花 
不 让 它 开 放 , 这 就 叫 百花 齐 放 。 百 家 争鸣 是 诸 子 百 家 , 春 秋 战 国 时 代 , 两 千年 前 那个 时 
人 息 , 有 许多 学 说 ,大 家 自由 争论 ,现在 我 们 也 需要 这 个 。 他 还 说 :在 中 华人 民 共 和 国 宪 法 
范围 之 内 ,各 种 学 术 思 想 , 正 确 的 ,错误 的 ,让 他 们 去 说 ,不 去 干涉 他 们 。 李 森 科 、 非 李 森 
科 ,我 们 也 摘 不 清 。 有 那么 多 的 学 说 ,那么 多 的 自然 科学 。 就 是 社会 科学 ,这 一 派 , 那 一 
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WE ,让 他 们 去 说 ,在 刊物 上 .报纸 上 可 以 说 各 种 意见 。 

5 月 26 日 陆 定 一 代表 中 共 中 央 在 怀 仁 堂 向 知识 界 作 题 为 人 6 百花齐放, 百家争鸣》 的 讲 
话 。 讲 话 一 开始 就 说 : “中国 共产党 对 文艺 工作 主张 百花 齐 放 , 对 科学 工作 主张 百 家 争 
鸣 , 这 已 经 由 毛 主 席 在 最 高 国务 会 议 上 宣布 过 了 。” 陆 定 一 讲话 ,是 当时 党 中 央 对 这 个 方 
针 作 出 的 最 详尽 .最 透彻 的 阐述 。 这 个 讲话 公开 发 表 过 ,是 人 们 比较 熟悉 的 ,但 是 许多 青 
年 同志 不 了 解 , 他 们 如 果 看 看 这 篇 讲话 ,是 会 增加 对 于 前 人 的 探索 和 努力 的 了 解 的 。 至 
于 毛泽东 上 述 发 言 的 内 容 必 关于 建国 以 来 党 的 若干 历史 问题 的 决议 注释 本 》 中 《百花 齐 
放 , 百 家 争鸣 ?方针 ?一 条 作 过 介绍 。 


在 这 期 间 , 毛 泽 东 还 有 几 封 与 “百家争鸣 > 有关 的 信件 ,收集 在 《毛泽东 书信 选集 》 中 。 

一 是 1956 年 2 月 19 日 毛泽东 给 刘 、 周 、 陈 . 彭 真 .小 平 、 陈 伯 达 、 定 一 写 的 一 封 信 。 当 
时 在 中 国 讲学 的 一 位 苏联 学 者 向 中 国 陪 同人 员 谈 到 他 不 同意 毛泽东 《新 民主 主义 论 》 中 
关于 孙中山 的 世界 观 的 论点 。 毛 泽 东 就 此 事 写 了 这 封 信 :“ 我 认为 这 种 自由 谈论 ,不 应 当 去 
禁止 。 这 是 对 学 术 思 想 的 不 同意 见 , 什 么 人 都 可 以 谈论 ,无 所 谓 损害 威信 。.”“ 如 果 国 内 对 此 
类 学 术 问 题 和 任何 领导 人 有 不 同意 见 , 也 不 应 加 以 禁止 。 如 果 企 图 禁止 , 那 是 完全 错误 的 。” 

这 里 明确 了 在 学 术 问 题 上 可 以 同 任何 领导 人 争鸣 这 样 一 个 重要 问题 ,这 也 就 是 在 学 
术 讨 论 中 ,在 真理 面前 人 人 平等 的 问题 。 

还 有 一 封 是 1956 年 4 月 18 日 毛泽东 给 中 宣 部 副 部 长 张 际 春 的 信 。 信 写 在 一 份 谈话 
记录 上 , 记 的 是 东欧 一 位 党 的 负责 干部 谈 他 们 国内 遗传 学 家 对 过 去 强制 推行 李 森 科学 派 
的 反映 。 毛 泽 东 的 信 说 :“ 此 件 值得 注意 ,请 中 宜 部 讨论 一 下 这 个 问题 。 讨 论 时 ,邀请 科 
学 院 及 其 他 有 关机 关 负 责 同志 参加 。 陆 定 一 同志 回来 ,请 将 此 件 给 他 一 阅 .” 以 后 , 陆 定 
一 建议 中 国 科学 院 和 高 等 教育 部 8 月 在 青岛 召开 了 遗传 学 座谈 会 ,贯彻 “百家争鸣 ” 方 
针 。 李 汝 禄 教授 参加 这 次 座谈 会 后 写 了 《从 遗传 学 谈 百 家 争鸣 》, 登 在 《4 光明 日 报 》 上 , 毛 
泽 东 1957 年 4 月 30 日 给 胡 乔 木 写 信 , 要 求人 《人民 上 日报? 转载 此 文 蔡 编 者 写 了 一 个 按 语 , 半 
将 此 文 原 题 改 为 副题 , 替 作 者 换 了 一 个 题目 :发 展 科 学 的 必由之路 》。 

“发 展 科学 的 必由之路 ” 这 是 对 百家争鸣 方针 的 简明 而 深刻 的 概括 。 


四 


毛泽东 展开 论述 “百花 齐 放 ,百家争鸣 ", 是 在 1957 年 2 月 4 关于 正确 处 理 人 民 内 部 
AUR TAN 3 月 《在 中 国共 产 党 全 国 宣传 工作 会 议 上 的 讲话 ?中 。 宣 传 会 议 期 间 ,中 
宣 部 汇集 了 有 关 思 想 工作 的 一 些 问题 ( 共 三 十 三 个 ) ,印发 供 参加 会 议 的 同志 们 参考 。 毛 
泽 东 看 了 这 份 材料 , 划 了 许多 圈 圈 道道 ,还 作 了 若干 简短 的 批注 。 

在 有 人 认为 党 校 有 特殊 性 ,不 能 允许 非 马 列 主 义 的 思想 争鸣 这 个 问题 旁边 ,毛泽东 
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批 道 :“ 似 乎 不 很 对 ,何必 怕 和 争鸣 7?” 
在 有 人 认为 经 典 著作 不 许 怀 疑 这 个 问题 旁边 ,毛泽东 批 道 :“ 不 许 怀 疑 吗 ?” 
在 党 的 政策 是 否 允 许 争论 这 个 问题 旁边 , 毛 渗 东 批 道 :“ 为 什么 不 允 ( 许 ) 争 论 呢 ?” 
在 党 员 在 理论 上 怀疑 或 反对 马列 主义 的 个 别 原理 是 否 允 许 , 如 果 根 本 怀疑 马列 主义 
的 哲学 .经济 学 或 社会 主义 理论 可 和 否 留 在 党 内 这 个 问题 旁边 ,毛泽东 批 道 “前 者 是 肯定 
的 ,后 者 是 否定 的 。” 
在 如 何 克 服 马列 主义 教学 中 的 教条 主义 这 个 问题 旁边 ,毛泽东 批 道 : “就 是 允许 批 
这 些 批 注 , 有 重要 的 思想 内 容 , 表 现 了 信心 和 气魄 ,对 那 两 篇 讲话 ,是 重要 的 补充 。 


五 


回顾 三 十 年 ,人 们 都 感到 ,1956 年 是 建国 以 来 我 国 历史 上 极其 重要 的 一 年 ,是 中 国 的 
马克 思 主 义 者 为 建设 有 中 国 特色 的 社会 主义 而 进行 探索 ,在 思想 上 收获 十 分 丰富 的 一 
Æ. HEA 1956 年 ,预计 全 国 范围 的 社会 主义 改造 即将 完成 。 在 中 国 社会 主义 应 当 建 设 
成 一 个 什么 样子 ,已 经 摆 上 我 们 的 工作 日 程 。 苏 联 对 斯 大 林 的 批判 ,更 引起 我 们 以 外 国 
经 验 为 鉴 戒 ,去 思索 我 们 的 社会 主义 应 当 采 取 怎 样 的 方针 ,不 应 当 采 取 怎 样 的 方针 。 我 
们 自己 在 过 去 七 年 中 也 积累 了 许多 成 功 的 和 不 很 成 功 的 经 验 。 请 看 :1 月 毛泽东 在 最 高 
国务 会 议 上 关于 中 国人 民 应 该 有 一 个 远大 规划 ,在 几 十 年 内 努力 改变 经 济 和 科学 文化 落 
后 状况 的 讲话 ;周恩来 在 知识 分 子 问题 会 议 上 关于 我 国 知 识 分 子 已 经 成 为 工人 阶级 一 部 
分 和 号 召 向 科学 进军 的 讲话 ;4 月 毛泽东 《 论 十 大 关系 》 的 讲话 和 “ 双 百 方针 ”的 提出 ;7 月 
周恩来 《专政 要 继续 ,民主 要 扩大 》 的 讲话 ;9 月 刘少奇 .周恩来 .邓小平 在 党 的 “八大 ”上 关 
于 国内 主要 矛盾 、 积 极 稳妥 的 经 济 建设 方针 和 执政 党 建设 的 报告 ,陈云 在 “八大 ”上 关于 
社会 主义 经 济 有 主体 ,有 补充 的 体制 的 发 言 ; 还 有 这 一 年 中 已 在 逐步 酝酿 的 关于 社会 主 
义 社会 人 民 内 部 矛盾 的 学 说 和 翌年 2 月 毛泽东 《关于 正确 处 理 人 民 内 部 矛盾 的 问题 ?的 
讲话 。 这 里 提出 了 多 少 重大 和 新 颖 的 理论 问题 ! 所 有 这 些 探索 和 创造 ,都 是 为 了 形成 一 
套 新 的 建设 社会 主义 的 方针 。1957 年 3 月 毛泽东 在 一 个 讲话 提纲 中 写 道 :“ 采 取现 在 的 
方针 ,文学 艺术 、 科 学 技术 会 繁荣 发 达 , 党 会 经 常 保持 活力 ,人 民事 业 会 欣欣 向 荣 , 中 国会 
变 成 一 个 大 强国 而 又 使 人 可 亲 。” 这 表达 了 全 党 和 全 国人 民 的 愿望 。 

应 该 说 ,十 一 届 三 中 全 会 以 来 我 们 党 为 建设 有 中 国 特色 的 社会 主义 所 作 的 探索 和 努 
力 , 是 1956 年 的 探索 和 努力 的 继续 和 发 展 。 

1957 年 以 后 ,历史 经 历 了 严重 曲折 。 其 间 也 有 积极 的 经 验 , 而 错误 东西 的 积累 终于 
导致 十 年 “文革 ”的 内 乱 。1956 年 的 许多 努力 ,或 遭 批判 ,或 被 扭曲 。 代 价 是 沉痛 的 ,教训 
是 深刻 的 。 所 以 ,我 们 一 方面 要 了 解 1956 年 的 思想 理论 财富 ,接续 1956 年 的 努力 ; 另 一 
方面 更 要 研究 1956 年 的 努力 未 能 货 彻 下 去 的 原因 ,总 结 经 验 教训 ,使 我 们 今天 的 努力 有 
更 高 的 自觉 和 更 新 的 开拓 ,并 且 坚 持 到 底 , 真 正 把 我 们 的 国家 建设 成 为 一 个 强大 而 又 可 
亲 的 社会 主义 国家 。 
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附录 3 


BUS ANAS ,后 事 之 师 
-一 苏联 20 世纪 40 年 代 的 自然 科学 批判 运动 


孙 小 礼 


苏联 40 年 代 在 自然 科学 领域 的 批判 运动 ,是 举世 瞩目 的 历史 事件 。 这 一 事件 不 是 
孤立 的 ,是 与 第 二 次 世界 大 战 以 后 苏联 在 意识 形态 方面 的 整个 斗争 形势 相 联系 的 ,更 与 
苏联 哲学 领域 所 开展 的 对 资产 阶级 思想 的 批判 有 密切 的 联系 。 

1945 年 ,苏联 出 版 了 工 .中 .亚历山大 洛 夫 所 著 的 《西欧 哲学 史 》, 这 是 一 本 试图 运用 马 
克 思 主义 观点 写成 的 西欧 哲学 史 教 科 书 。 当 时 这 本 书 在 苏联 哲学 界 曾 博得 大 多 数 人 的 
好 评 ,苏联 科学 院 哲学 研究 所 建议 为 此 书 颁 发 斯 大 林 奖 金 。 但 是 苏 共 中 央 不 同意 哲学 研 
究 所 对 这 部 书 的 评价 ,并 要 求 哲学 所 对 《西欧 哲学 史 》 一 书 进行 讨论 。 哲 学 研究 所 于 1947 
年 1 月 召开 讨论 会 ,然而 苏 共 中 央 认 为 这 次 讨论 会 在 组 织 和 方法 方面 都 不 能 令 人 满意 ， 
于 是 苏 共 中 央 委 员 会 决定 重新 组 织 一 次 讨论 会 。1947 年 6 月 , 苏 共 中 央 政 治 局 委员 . 书 
记 处 书记 日 丹 诺 夫 , 按 照 斯 大 林 的 指示 ,亲自 主持 召开 了 这 次 规模 很 大 的 关于 《西欧 哲学 
史 》 一 书 的 讨论 会 。 日 丹 诺 夫 在 其 总 结 性 的 长 篇 发 言 中 ,指责 4 西欧 哲学 史 》 一 书 缺 乏 党 
性 原则 , 犯 了 客观 主义 ,美化 剥削 阶级 思想 家 等 错误 。 苏 联 的 这 次 讨论 会 实际 上 不 单 是 
对 《西欧 哲学 史 》 这 一 部 书 的 批判 ,而 是 直接 关系 到 那 一 时 期 苏联 哲学 工作 的 方针 和 政 
策 ,其 影响 当然 也 不 局 限于 哲学 界 。 可 以 说 ,日 丹 诺 夫 的 讲话 也 是 在 自然 科学 领域 发 动 
对 资产 阶级 思想 进行 广泛 批判 的 一 个 动员 令 。 

在 日 丹 诺 夫 的 长 篇 发 言 中 , 专 有 一 节 是 讲 这 个 任务 的 : 


现代 资产 阶级 科学 供给 宗教 和 神学 以 新 的 论证 ,这 是 必须 无 情 揭 破 的 。 例 如 ， 
英国 天 文学 家 爱 丁 上 顿 关 于 字 宙 的 物理 常数 的 学 说 简直 像 毕 达 哥 拉 斯 的 数字 神秘 主 
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义 , 他 从 数学 公式 中 得 出 了 如 同宗 教 启示 录 中 的 数字 666 那样 的 一 些 宇 宙 \ 的 “重要 
常数 ”。 爱 因 斯 坦 的 许多 门徒 不 了 解 认 识 的 辩证 过 程 ,不 了 解 绝 对 真理 与 相对 真理 
的 关系 ,而 把 研究 有 限 的 宇宙 领域 运动 规律 所 得 出 的 结果 运用 到 无 限 的 宇宙 上 去 ， 
而 说 出 什么 字 宙 的 有 限 , 宇 宙 在 时 间 与 空间 上 的 止境 这 类 的 话 。 而 天 文学 家 米 思 其 
至 计算 出 了 宇宙 是 二 十 亿 年 以 前 创造 的 。 对 于 这 些 英国 的 学 者 ,可 以 用 他 们 伟大 的 
同胞 .哲学 家 培根 所 说 的 话 来 批评 :他 们 把 自己 在 科学 上 的 无 能 拿 来 证 项 字 宙 ?”。 

同样 ,现代 资产 阶级 原子 物理 学 家 的 康德 主义 怪 想 ,使 他 们 得 出 什么 电子 有 “ 意 
志 自 由 ”的 结论 ,使 他 们 企图 把 物质 描写 成 为 只 是 某 种 波 的 总 和 ,还 导致 其 他 一 些 
鬼话 。 

这 里 是 我 国 哲 学 家 活动 的 巨大 领域 ,他 们 应 当 分 析 和 总 结 现代 自然 科学 的 成 
R ,他们 应 当 记 得 恩格斯 的 指示 : “甚至 随 着 自然 科学 领域 中 每 一 个 划时代 的 发 现 ， 
上 唯物 主义 也 必然 要 改变 自己 的 形式 ”( 见 恩格斯 :《 费 泵 巴 哈 和 德国 古典 哲学 的 终 
结 》 人 《马克思 恩格斯 全 集 》 第 14 卷 )。 

除了 我 们 ,除了 马克 思 主 义 已 经 获得 胜利 的 国家 的 哲学 家 们 ,还 有 谁 能 够 领导 
反对 腐朽 的 和 和 卑 如 的 资产 阶级 思想 的 斗争 ? 除了 我 们 ,还 有 谁 能 给 资产 阶级 思想 以 
致命 的 打击 ?中 


日 丹 诺 夫 的 这 番 话 , 听 起 来 气势 颇 盛 ,好 像 也 言 之 成 理 ,其 实 大 多 似是而非 。 这 
“ 非 ”, 不 单 非 在 具体 例证 的 判断 上 ,尤其 在 对 现代 自然 科学 发 展 的 总 体形 势 及 其 同上 哲学 
关系 的 根本 性 质 的 判断 上 ;不 单 在 这 篇 讲话 本 身 , 尤 其 在 这 篇 讲话 引起 的 后 果 上 。 

这 里 需要 考察 和 说 明 几 个 问题 :第 一 ,日 丹 诺 夫 所 举 的 那些 自然 科学 例证 ,究竟 是 怎 
么 回 事 ? 第 二 ,日 丹 诺 夫 发 言 之 后 ,苏联 在 自然 科学 领域 是 怎样 开展 对 “资产 阶级 思想 ” 
的 批判 的 ? 第 三 ,日 丹 诺 夫 的 这 番 话 和 随后 展开 的 批判 ,反映 出 苏联 当时 在 对 待 自然 科 
学 以 及 自然 科学 和 马克 思 主 义 哲学 的 关系 上 采取 了 怎样 的 指导 方针 ? 


(一 ) 关于 日 丹 诺 夫 所 列举 的 自然 科学 事例 


对 于 第 一 个 问题 ,这 里 多 费 一 点 篇 幅 来 介绍 有 关 的 背景 情况 ,如 一 些 科 学 历史 知识 
和 西方 典故 等 。 让 我 们 依 序 从 日 丹 诺 夫 在 上 面 这 段 讲话 中 提 到 的 人 物 和 论点 说 起 。 


1. 关于 毕 达 哥 拉 斯 


毕 达 哥 拉 斯 (Pythagoras, 约 公元 前 580 一 前 500) 是 古 希 腊 的 数学 家 和 哲学 家 。 相 传 
毕 达 哥 拉 斯 学 派 的 著名 格言 是 ;一切 都 是 数 .” 即 认为 一 切 事 物 最 后 均 可 归结 为 数 的 关 
系 , 是 数 构成 了 字 宙 的 秩序 与 和 谐 , 灵 魂 则 是 一 种 自行 活动 的 数 。 对 世界 的 这 种 看 法 固 
然 有 神秘 主义 的 一 面 , 但 是 毕 达 哥 拉 斯 学 派 是 西欧 科学 史上 算术 几何、 音乐 .天文 这 ”四 
艺 ? 的 创建 者 ; 勾 股 弦 定 理 : 直 和 角 三 角形 的 斜 边 ( 弦 ) 的 平方 等 于 另 两 个 直角 边 ( 色 、 股 ) 的 
平方 和 , 即 以 毕 达 哥 拉 斯 命名 。 哥 白 尼 曾 经 宣称 : 毕 达 哥 拉 斯 的 天 文 概 念 是 他 的 日 心 说 


Q 这 一 段 话 引 自 日 丹 诺 夫 《 在 关于 亚历山大 洛 夫 著 “ 西 欧 哲 学 史 " 一 书 讨论 会 上 的 发 言 ? 中 文本 , 李 立 三 译 , 人 
民 出 版 社 1954 年 版 ,笔者 依据 俄 文 原文 作 了 一 些 校 正 。 
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的 先驱 。 由 于 毕 达 哥 拉 斯 学 派对 于 事物 的 数量 关系 的 着 力 追 求 ,深刻 地 影响 着 后 来 的 科 
学 家 ,影响 着 数学 .天 文学 万 至 整个 近代 科学 的 进展 ,以 致 有 人 把 毕 达 哥 拉 斯 学 派 称 为 精 
密 科 学 之 父 。 对 于 这 样 一 个 学 派 , 只 看 到 其 数字 神秘 主义 的 一 面 而 予以 全 部 否定 ,是 片 
面 和 不 当 的 。 


2. 关于 神秘 数字 666 


这 是 基督 教 4 圣 经 . 新 约 全 书 》 的 最 后 一 卷 一 一 约翰 启 示 录 中 第 十 三 章 末 尾 出 现 的 
一 个 数字 。 这 篇 启示 录 大 约 写 于 公元 68 一 69 年 ,有 许多 神秘 怪诞 的 叙述 和 预言 。 据 认 
为 ,这 些 叙 述 和 预言 是 针对 当时 罗马 统治 者 对 基督 徒 的 迫害 ,用 寅 言 的 形式 写 出 ,说 明 上 
帝 终 将 战胜 一 切 。 数 字 666 是 罗马 皇帝 尼 禄 的 代号 。 公 元 64 年 罗马 城 发 生 大 火 , 尼 禄 
皇帝 把 这 场 火灾 嫁 罪 于 基督 教徒 ,对 基督 徒 大 肆 迫 害 。 公 元 68 年 各 地 发 生 叛乱 ,罗马 各 
军团 拥 立 加 和 尔 巴 为 皇帝 ,元老 院 决定 处 死 尼 禄 。 尼 禄 逃离 罗马 ,有 人 说 他 以 短 剑 自 钾 ,有 
人 说 他 到 了 希腊。 公元 69 年 他 在 希腊 被 逮捕 , 按 元 老 院 的 裁决 被 处 死 。 但 是 人 们 谣传 
尼 禄 并 没有 死 , 只 是 受 了 伤 , 害 怕 他 哪 一 天 又 回来 重新 统治 罗马 ,给 基督 教徒 带 来 恐怖 。 
约翰 启示 录 第 十 三 章 的 开头 一 段 说 :我 又 看 见 一 个 兽 从 海中 上 来 ,有 十 角 七 头 ,…… 我 
看 见 兽 的 七 头 中 ,有 一 头 似乎 受 了 死伤 , 那 死 伤 却 医 好 了 ,全 地 的 人 都 稀奇 跟从 那 兽 。 
Stes 又 有 权柄 赐 给 他 ,可 任意 而 行 四 十 二 个 月 ,………" 在 这 一 章 的 末尾 说 : “在 这 里 有 智 
营 。 凡 有 聪明 的 ,可 以 算计 兽 的 数目 。 因 为 这 是 人 的 数目 ,他 的 数目 是 666。" 在 第 十 七 章 
中 约翰 预言 “羔羊 "代表 上 帝 的 信徒 多 7 与 那 兽 争战 ,必得 胜 ”。 

古 犹太 人 常 把 字母 表示 成 数目 字 ,并 用 数字 来 进行 密语 。 据 研究 启示 录 的 学 者 们 考 
证 ,约翰 启示 录 中 也 用 了 这 种 数字 密语 ,“ 尼 禄 皇帝 ”( 希 伯 来 文 是 Nero Caesar) 所 包含 的 
字母 若 用 约定 的 数目 字 来 表示 ,其 数字 之 和 正好 是 666。 


3. 关于 爱 丁 顿 


XÉT CA. S. Eddington, 1882—1944) ,从 1913 年 至 1944 年 任 英国 剑桥 大 学 天 文 
学 教授 和 天 文 台 台 长 ,还 先后 任 英国 皇家 天 文学 会 会 长 .物理 学 会 会 长 .数学 协会 会 长 ， 
并 于 1938—1944 年 任国 际 天 文学 联合 会 主席 。 他 在 相对 论 .宇宙 学 .恒星 内 部 结构 理论 
和 恒 关 动力 学 等 领域 都 有 创造 性 的 贡献 。1919 年 他 率领 天 文 观测 队 到 西非 的 普 林 西 比 
岛 观 测 日 全 食 , 第 一 次 证 实 了 爱 因 斯 坦 广义 相对 论 所 预言 的 引力 弯曲 现象 。 爱 丁 顿 的 主 
要 学 术 著 作 有 《 异 星 运动 与 宇宙 结构 》(1914) 《相对 论 的 数学 理论 》(1923) 《恒星 内 部 结 
构 》(1926) 等。 爱 因 斯 坦 称 赞 ( 相 对 论 的 数学 理论 》 一 书 是 阐述 相对 论 的 最 好 的 著作 
之 一 。 

爱 丁 顿 在 宇宙 学 的 研究 中 ,特别 重视 一 些 物理 常数 ,在 他 较 晚 的 著作 《膨胀 的 宇宙 》 
(1933) 和 《质子 和 电子 的 相对 论 》(1936) 等 著作 中 对 此 有 所 论述 。 例 如 ,他 认为 需要 依靠 
宇宙 常数 ( 爱 因 斯 坦 引 进 的 一 个 宇宙 学 项 ) 来 说 明 字 宙 的 膨胀 ,还 算出 字 宙 常数 A 二 9. BX 
10 cm; 他 得 出 电子 的 荷 质 比 (经 邦 德 修正 )e/m 二 136/137。 对 爱 丁 顿 的 许多 计算 方 
法 和 数字 结果 ,在 科学 家 中 间 是 有 争议 的 ,事实 上 后 来 大 都 被 否定 和 修改 了 。 这 类 数字 
的 算出 、 修 改 或 否定 ,都 是 科学 研究 范围 内 的 事情 .取决 于 计算 方法 是 否 有 充分 的 逻辑 根 
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据 ,数字 结果 与 观测 .实验 事实 是 天 相符 ,而 与 宗教 户 示 录 的 神秘 数字 666 并 不 相干 。 
4. 关于 宇宙 的 有 限 和 无 限 


人 类 的 宇宙 概念 是 发 展 着 的 。 古 代 字 宙 就 是 人 所 见 到 的 大 地 和 天 空 , 哥 白 尼 时 代 的 
宣 宙 不 外 乎 太阳 系 , 后 来 扩展 到 银河 系 , 进 而 扩展 到 河 外 星系 .星系 团 ，……… 现在 ,天 文 观 
测 的 时 空 区 域 , 时 间 尺 度 已 达到 上 百 亿 年 ,空间 尺度 已 达到 上 百 亿 光 年 ( 光 年 是 光 在 真空 
中 一 年 时 间 所 走 的 距离 ,是 天 文学 中 常用 的 距离 单位 ,1 光 年 一 94605 (ZL TOK). 

宇宙 学 是 现代 天 文学 的 一 个 分 支 , 它 根据 大 量 的 天 文 观测 资料 ,运用 现代 物理 学 理 
论 和 数学 工具 ,通过 建立 宇宙 模型 ,从 整体 上 研究 大 尺度 的 天 体系 统 的 结构 特征 、 运 动 形 
态 和 演化 方式 。 理 论 上 的 宇宙 模型 是 否 正 确 , 要 看 它 能 否 合理 地 解释 已 经 观测 到 的 天 文 
事实 ,并 要 经 受 新 的 天 文 观测 事实 的 检验 。 

过 去 以 牛顿 力学 和 欧 几 里 得 几何 学 为 基础 ,提供 了 一 种 无 限 的 宇宙 图 像 , 即 无 限 的 
物质 布 满 无 限 的 空间 ,空间 无 论 沿 前 后 、 左 右 、 上 下 哪 一 方向 走 下 去 ,都 永 无 终点 。 这 种 
三 维 的 无 限 空 间 概 念 ,已 为 人 们 普遍 接受 ,人 们 习惯 地 以 为 它 是 唯一 可 能 的 空间 概念 。 
然而 这 种 无 限 的 宇宙 模型 早 就 受到 了 事实 的 挑战 。 例 如 ,1826 年 德国 天 文学 家 奥 伯 斯 指 
出 :静止 均匀 ,无 限 的 宇宙 模型 会 导致 一 个 矛盾 , 即 我 们 无 论 从 哪 一 个 方向 观看 天 空 , 都 
会 碰 到 发 光 的 天 体 , 所 以 就 不 会 出 现 黑夜 ,而 这 个 推论 与 黑夜 存在 的 事实 相 矛 盾 , 这 个 矛 
盾 称 为 奥 伯 斯 伴 雇 。19 世纪 的 科学 家 曾经 给 出 一 种 解释 , 即 宇 宙 空 间 弥 漫 着 尘埃 ,来 自 
远 处 的 星光 会 被 尘埃 所 吸收 ,所 以 出 现 黑 夜 。 但 是 ,后 来 物理 学 的 研究 表明 ,一 个 物体 的 
吸收 本 领 与 发 射 本 领 成 正比 ,尘埃 是 吸收 体 也 是 发 射 体 ,因此 奥 伯 斯 伴 雇 并 未 解决 。 

爱 因 斯 坦 于 1917 年 发 表 的 论文 4 根据 广义 相对 论 对 宇宙 学 所 作 的 考察 ?。 是 现代 宇 
宙 学 的 开端 。 他 从 理论 上 指出 无 限 空间 模型 与 牛顿 理论 之 间 存 在 着 难以 克服 的 内 在 矛 
盾 。 因 为 如 果 物 质 布 满 整个 无 限 空间 ,无 限 远 处 的 引力 场 就 不 会 变 为 零 ,但 是 ,运用 牛顿 
理论 讨论 局 部 的 天 体 运 动 时 ,总 是 假定 引力 场 在 无 限 远 处 变 为 零 , 这 是 不 可 缺少 的 条 件 。 
所 以 ,要 克服 这 一 矛盾 ,必须 或 者 修改 牛顿 理论 ,或 者 修改 无 限 空间 模型 ,或 者 两 者 都 加 
以 修改 。 

爱 因 斯 坦 为 了 克服 这 一 凶 盾 , 抛 奔 了 传统 的 欧 几 里 得 几何 平 直 空间 的 无 限 性 ,运用 
非 欧 见 里 得 几何 弯曲 空间 概念 ,建立 了 一 种 有 限 无 边 的 宇宙 模型 。 这 一 宇宙 模型 就 其 空 
间 广 延 来 说 是 有 限 的 ,同时 又 是 一 个 没有 边界 的 闭合 的 连续 区 。 过 去 人 们 把 无 限 与 无 边 
(或 无 界 ) 看 做 一 回 事 , 其 实 这 是 两 个 不 同 的 概念 。 所 谓 无 边 ,就 是 没有 边界 可 以 超出 。 
无 边 而 有 限 的 空间 是 存在 的 ,可 以 设想 的 。 例 如 : 圆 就 是 一 个 一 维 的 有 限 无 边 空 间 , 圆 周 
的 长 度 是 有 限 的 ,而 沿 着 一 维 的 圆周 运动 ,永远 也 遇 不 到 终点 。 球 面 是 一 个 二 维 的 有 限 
无 边 空间 ,球面 的 面积 是 有 限 的 ,而 在 二 维 的 球面 上 运动 ,也 永远 遇 不 到 边界 。 依 此 类 
推 ,可 以 想象 三 维 的 有 限 无 边 空间 ,空间 的 体积 是 有 限 的 ,在 三 维 的 空间 运动 ,同样 永远 
过 不 到 边界 。 习 惯 于 欧 几 里 得 空间 概念 的 人 们 ,难以 接受 宇 罕有 限 的 观点 。 他 们 通常 有 
这 样 一 个 论据 ;如果 宇宙 是 有 限 的 ,那么 ,界限 以 外 又 是 什么 ? 这 个 论据 是 建立 在 有 限 即 
有 边界 的 概念 上 的 。 对 于 有 限 无 边 的 空间 模型 ,这 种 论据 就 尤 从 提出 了 。 

爱 因 斯 坦 还 假定 宇宙 间 的 物质 是 均匀 分 布 的 ,宇宙 在 大 尺度 上 的 形态 特征 是 不 随时 
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间 变 化 的 , 即 静态 的 。 为 了 使 这 种 静态 的 有 限 无 边 的 宇宙 模型 与 引力 场 方 程 相 符合 , 爱 
因 斯 坦 在 方程 中 引入 了 一 个 具有 斥 力 性 质 的 因子 ,叫做 宇宙 常数 项 ,使 得 在 宇宙 尺度 上 
引力 与 斥 力 相抵 消 。 但 是 1929 年 英国 天 文学 家 哈 撮 发 现 :星系 的 呀 离 越 远 ,其 光谱 线 的 
红 移 量 越 大 ( 称 为 哈 勃 定律 ), 即 越 远 的 星系 退行 速度 越 大 。 这 就 意味 着 字 宙 在 膨胀 ,是 
动态 的 而 非 静态 的 。 爱 因 斯 坦 的 静态 宇宙 模型 被 认为 与 星系 谱 线 红 移 的 观测 事实 不 符 。 
此 后 , 爱 因 斯 坦 本 人 决定 取消 他 所 引进 的 宇宙 常数 项 ,但 是 爱 丁 顿 、 德 西 特等 天 文学 家 则 
认为 这 一 宇宙 常数 项 可 能 有 新 的 物理 意义 而 不 主张 轻易 予以 抛弃 。 对 于 这 个 宇宙 常数 
项 一 直 有 着 不 同 的 看 法 ,围绕 着 宇宙 常数 等 于 零 是 否 合理 的 问题 ,始终 存在 争议 ,至 今 没 
有 定论 。 

按照 宇宙 膨胀 模型 ,星系 相互 作 分 离 的 运动 ,宇宙 空间 的 星系 应 当 越 来 越 稀 。 反 推 
回去 ,现在 观测 到 的 一 切 星 体 应 是 从 某 种 密集 状态 中 产生 ,经 历 一 段 时 间 的 膨胀 而 达到 
现在 的 状态 。 所 谓 宇宙 年 龄 ,就 是 从 那 一 特定 时 刻 到 现在 的 时 间 间 隔 , 这 是 可 以 根据 哈 
勃 定律 估算 出 来 的 。 英 国 天 文学 家 米 恩 曾 算 出 宇宙 年 龄 为 二 十 亿 年 。 这 个 数字 早 被 否 
定 。 根 据 新 的 观测 数据 ,修正 了 哈 勃 定律 中 的 哈 勃 常数 ,后 来 估算 出 的 宇宙 年 龄 是 二 百 
亿 年 。 

近 几 十 年 来 ,又 建立 了 好 多 种 宇宙 模型 ,而 以 大 爆炸 宇宙 模型 影响 最 大 ,因为 它 能 说 
明 的 观测 事实 最 多 , 它 也 较 好 的 根据 宇宙 的 膨胀 解释 了 奥 伯 斯 伴 廖 。 当 然 它 也 存在 着 一 
些 未 能 解决 的 困难 。 关 于 宇宙 的 膨胀 则 可 能 有 两 种 前 景 : 一 种 是 永远 膨胀 下 去 ,意味 着 
宇宙 的 无 限 性 :一 种 是 到 某 一 时 刻 膨 胀 停 止 , 变 成 收缩 ,意味 着 宇宙 可 能 是 有 限 的 。 总 
之 ,宇宙 的 有 限 无 限 问题 ,在 现代 宇宙 学 中 力 属 不 同 的 假说 ,都 在 经 受 着 检验 。 

日 丹 诺 夫 所 讲 的 无 限 宇宙 ,实际 上 是 把 传统 的 欧 几 里 得 空间 概念 的 无 限 性 视 为 绝对 
真理 。 他 对 从 爱 因 斯 坦 开 始 的 现代 宇宙 学 中 空间 概念 的 更 新 和 字 宙 有 限 模 型 和 无 限 模 
型 的 科学 探讨 ,一 概 斥 之 为 给 宗教 提供 论证 。 其 实 , 就 科学 与 宗教 的 宇宙 观念 的 比较 而 
言 , 有 限 的 宇宙 不 一 定 同宗 教 有 联系 ,无 限 的 宇宙 不 一 定 同 神 只 不 相 容 。 天 主教 教义 认 
为 宇宙 有 限 , 佛 教 教义 则 认为 宇宙 无 限 。 把 宇宙 有 限 概念 等 同 于 宗教 的 宇宙 观 , 就 把 问 
题 简单 化 了 。 


5. 关于 电子 有 “意志 自由 ” 


20 世纪 的 物理 学 深入 到 原子 、 电 子 的 微观 世界 ,发 现 微观 粒子 的 运动 具有 与 宏观 物 
体 显 然 不 同 的 规律 性 。 在 研究 宏观 世界 的 经 典 物 理学 中 ,只 要 知道 物体 的 初始 运动 状 
态 , 即 知道 物体 的 位 置 、. 速 度 以 及 作用 于 物体 的 力 , 便 可 根据 牛顿 力学 方程 决定 这 一 物体 
的 未 来 的 运动 状态 ,计算 出 任 一 时 刻 物体 的 位 置 。 宏 观 物 体 的 运动 服从 牛顿 力学 规律 ， 
也 就 是 服从 经 典 力学 的 决定 论 。 电子 等 微观 粒子 的 运动 却 不 同 了 。 在 描述 微观 粒子 
运动 的 景 子 力学 中 ,用 波 旺 数 表 示 粒 子 的 状态 ,量子 力学 方程 给 出 的 波 函 数 解 ,只 能 作 
几率 的 解释 , 它 不 能 告诉 我 们 在 某 一 时 刻 粒子 的 位 置 ,而 是 告诉 我 们 在 这 一 位 置 上 可 
能 遇 到 粒子 的 几率 ,所 以 称 为 几率 波 。 这 种 情况 的 发 现 , 曾 经 被 一 些 人 认为 是 决定 论 
的 破产 。 

康德 的 二 律 背 反 的 第 三 条 是 :“ 世 界 上 存在 着 自由 ;世界 上 没有 自由 ,一 切 都 是 必然 
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的 .” 在 电子 运动 中 ,决定 论 既 然 被 认为 破产 ,必然 性 失效 了 ,电子 就 被 认为 具有 “意志 自 
由 ”了 。 这 种 说 法 当然 是 不 对 的 。 因 为 在 电子 运动 中 ,失效 的 只 是 决定 论 的 一 种 形 
式 一 一 经 典 力学 的 形式 ,而 不 是 整个 决定 论 。 量 子 力学 的 运动 方程 同 经 典 力学 的 运动 方 
程 相对 应 ,都 是 规律 的 反映 ,不 是 什么 非 决 定论 的 东西 。 量 子 力 学 方程 的 波 函 数 解 的 几 
率 性 质 , 说 明了 微观 粒子 运动 规律 的 统计 性 质 。 这 里 呈现 了 决定 论 的 新 形式 一 一 统计 的 
形式 ,物理 学 家 们 称 之 为 统计 决定 论 。 统计 规 律 性 和 统计 决定 论 , 开 拓 了 人 们 对 客观 规 
律 性 认识 的 新 视野 ,是 20 世纪 物理 科学 的 新 飞 贱 。 事 实 上 , 近 些 年 来 所 发 现 的 “混沌 ” 现 
象 , 当 前 日 益 活 牙 的 “混沌 ?研究 ,又 把 人 们 对 决定 论 的 认识 发 展 到 了 一 个 更 新 的 水 平 。 
如 果 只 是 抓 住人 们 认识 进程 中 曾经 出 现 过 的 电子 具有 "意志 自由 "之 类 的 说 法 大 做 文章 ， 
而 不 去 注意 科学 发 展 的 新 飞跃 和 它 对 哲学 发 展 的 新 启迪 , 那 就 是 离开 了 科学 的 主流 和 
根本 。 


6. 关于 物质 的 波动 性 


光 是 粒子 还 是 波 , 在 历史 上 有 过 长 时 期 的 两 个 学 派 之 争 。 在 19 世纪 , 光 的 波动 说 曾 
占 优势 。20 世纪 的 物理 学 研究 证 明 , 光 具 有 波 粒 二 象 性 , 既 有 波动 性 又 有 粒子 性 ,而 且 发 
现 电子 等 微观 粒子 都 具有 这 种 二 象 性 , 即 微观 物质 粒子 具有 波动 性 。 对 于 物质 的 波动 性 
的 发 现 , 是 20 世纪 物理 学 的 一 项 重要 成 就 ,提出 物质 波 概念 的 物理 学 家 德 布 罗 意 因此 而 
获得 1929 年 诺 贝 尔 物理 学 奖 。 这 一 成 就 说 明 人 类 对 物质 的 认识 的 深化 。 

波 有 一 个 重要 特性 就 是 全 加 性 , 称 为 波 的 全 加 原理 , 即 波 和 波 全 加 仍 是 波 。 从 数学 
上 看 , 即 线性 波动 方程 的 一 些 解 的 和 仍 是 这 个 波动 方程 的 解 。 换 名 话说 ,波动 方程 的 解 
可 以 表示 成 一 系列 波 的 总 和 。 日 丹 诺 夫 斥 责 把 物质 描写 成 波 的 总 和 是 “鬼话 ”, 无 非 以 为 
这 样 就 意味 着 物质 消失 了 , 变 成 波 了 。 这 种 批评 只 是 表明 批评 者 对 于 物质 的 波动 性 和 波 
的 物质 性 缺乏 了 解 。 

日 丹 诺 夫 发 言 中 列举 的 例证 是 怎么 回 事 , 就 谈 到 这 里 。 其 中 谈 到 的 一 些 看 法 ,是 作 
者 的 看 法 ,学 术 界 仍 可 能 有 不 同 的 见解 。 总 之 ,都 属于 科学 讨论 的 问题 ,不 是 可 以 由 简单 
武断 的 批判 来 判定 是 非 的 。 


(二 ) 介绍 苏联 各 自然 科学 领域 的 批判 运动 


日 丹 诺 夫 发 言 之 后 ,苏联 自然 科学 领域 开展 批判 “资产 阶级 思想 ”的 情况 ,下 面 分 几 
个 方面 ,大 体 上 按 实际 的 发 展 过 程 , 作 一 介绍 。 


1,， 冲 向 现代 物理 学 的 第 一 波 


批判 “资产 阶级 自然 科学 ”的 浪潮 ,第 一 波 冲 向 了 现代 物理 学 。 这 是 因为 :物理 学 同 
哲学 的 关系 最 密切 ;批判 “物理 学 的 ”唯心 主义 已 经 形成 传统 ,20 年 代 以 来 这 方面 的 批判 
没有 间断 过 ;日 丹 诺 夫 发 言 中 所 举 的 例证 都 属于 物理 学 (包括 天 体 物 理学 ) 范 围 。 

对 物理 学 三 大 学 派 的 批判 

物理 学 的 三 大 学 派 :相对 论 的 创建 者 爱 因 斯 坦 的 学 派 ,量子 力学 的 创建 者 玻 尔 为 代 
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表 的 哥本哈根 学 派 了 , 爱 丁 顿 、 金 斯 的 剑桥 学 派 刀 ,成 了 被 批判 的 主要 目标 。 他 们 都 是 ( 尤 
其 是 前 两 派 ) 现 代 物 理学 最 重大 理论 成 就 的 创建 人 ,这 些 成 就 显然 属于 恩格斯 所 说 应 当 
使 唯物 主义 获取 新 形式 的 那 种 等 级 的 成 就 ;这 些 科 学 家 又 都 兼 而 为 哲学 家 ,有 许多 重要 
的 哲学 见解 和 哲学 著作 。 他 们 从 自己 的 科学 实践 和 科学 创造 中 进行 哲学 思索 ,同时 也 是 
在 自己 周围 的 社会 环境 和 哲学 环境 的 影响 下 进行 哲学 思索 。 在 他 们 的 哲学 见解 中 难免 
会 有 许多 因 袭 的 东西 ,但 是 ,真正 有 价值 的 ` 属 于 他 们 自己 的 东西 ,无疑 是 那些 有 创造 性 
的 内 容 。 但 是 ,在 批判 中 ,注意 力 都 集中 在 前 一 方面 ,而 不 在 后 一 方面 一 一 有 价值 .有 创 
造 的 方面 ,甚至 把 后 一 方面 的 许多 内 容 , 当 做 因 袭 的 东西 予以 邯 弃 和 和 否定。 

从 对 三 大 学 派 , 即 外 国 物 理学 家 的 批判 ,发 展 到 对 苏联 本 国 物理 学 家 的 批判 ;从 对 苏 
联 物理 学 家 马尔 科 夫 《4 论 物 理 知识 的 本 质 》 一 文 的 批判 ,发 展 到 对 发 表 这 篇 文章 的 苏联 杂 
志 《 哲 学 问题 * 及 其 主编 凯 德 洛 夫 的 批判 ;从 哲学 的 批判 ,发 展 到 对 所 谓 “ 世 界 主 义 ” 的 政 
治 批判 。 这 种 发 展 很 能 说 明 当 时 批判 的 逻辑 和 气氛。 

马尔 科 夫 的 文章 4《 论 物理 知识 的 本 质 》 

在 1947 年 的 4 西欧 哲学 史 》 讨 论 会 上 , 凯 德 洛 夫 建议 创办 一 个 哲学 杂志 。 苏 共 中 央 
接受 了 这 一 建议 ,决定 出 版 (< 哲学 问题 》, 并 任命 凯 德 洛 夫 为 主编 。 显 然 这 个 杂志 本 是 响 
应 日 丹 诺 夫 号 召 的 产物 。 凯 德 洛 夫 是 一 位 出 身 于 化 学 家 的 哲学 家 ,他 的 主要 研究 领域 是 
自然 科学 的 哲学 问题 ,他 主编 这 个 杂志 ,很 注意 发 表 研 究 自然 科学 哲学 问题 的 文章 。《 哲 
学 问题 》1947 年 第 2 期 上 发 表 了 理论 物理 学 家 M. A. 马尔 科 夫 的 文章 人 《 论 物 理 知识 的 本 
质 》。 作 者 撰写 这 入 文章 的 本 意 ,也 是 响应 日 丹 诺 夫 号 召 , 力 图 运用 辩证 唯物 主义 观点 来 
分 析 现 代 物 理学 .特别 是 最 子 力学 的 基本 理论 和 基本 概念 。 他 从 认识 论 和 方法 论 的 角度 
指出 ,认识 微观 世界 的 困难 在 于 ,人 是 宏观 的 存在 物 , 只 拥有 宏观 的 科学 实验 和 在 经 典 物 
理学 中 制定 的 诸如 时 空 .能 量 等 概念 。 关 于 微观 世界 的 知识 是 来 自 宏 观 仪器 的 显示 , 它 
把 我 们 不 理解 的 微观 世界 的 语言 翻译 成 可 理解 的 宏观 物理 学 的 语言 。 因 此 ,量子 力学 ， 
作为 微观 世界 的 理论 ,在 用 宏观 力学 的 术语 描述 微观 粒子 的 行为 时 ,不 可 避免 地 带 有 自 
已 的 特点 。 他 认为 量子 力学 能 够 提供 关于 微观 世界 的 充分 和 准确 的 知识 。 在 文章 中 , 马 
尔 科 夫 一 方面 批评 机 械 唯物 主义 抹杀 量子 力学 认识 的 特点 ,一 方面 批评 唯心 主义 片面 容 
大 主观 作用 而 否认 微观 粒子 的 客观 实在 性 。 

马尔 科 夫 文章 的 发 表 在 苏联 哲学 界 和 自然 科学 界 引 起 了 重视 ,也 引起 了 争议 。《 哲 
学 问题 1948 年 第 1 期 接着 发 表 了 若干 篇 讨论 文章 ,还 加 了 《关于 马尔 科 夫 文章 的 讨论 》 
的 编者 按 。 一 场 有 关 物 理学 哲学 问题 的 讨论 正在 展开 。 

但 是 ,情况 陡然 发 生变 化 ,讨论 很 快 中 止 了 . 发 生 这 个 变化 的 背景 是 1948 年 8 月 全 
苏 农业 科学 院 会 议 的 召开 ,会 上 李 森 科 作 了 报告 ,把 在 自然 科学 领域 的 粗暴 批判 推 向 最 
高 潮 。 关 于 这 个 最 高 潮 , 在 下 一 节 中 还 要 专门 介绍 。 同 这 个 最 高 潮 的 批判 调 门 相 比 . 马 


器” 其 子 力学 的 创建 者 有 玻 尔 MEE 、 海 森 保 等 人 。 根 据 丹 卖 物理 学 家 玻 尔 的 倡议 ,1921 年 在 哥本哈根 大 学 成 
立 了 理论 物理 研究 所 , 玻 尔 为 该 所 领导 人 , 增 养 了 不 少 杰出 的 物理 学 家 ,这 里 曾经 是 世界 物理 学 .特别 是 直子 力学 最 
活跃 的 学 术 中 心 ,被 称 为 哥本哈根 学 派 。 

© 爱 丁 顿 和 金 斯 (J. Jeans. 1877 一 1946) 都 是 在 英国 剑桥 大 学 任教 的 著名 物理 学 家 和 天 文学 家 ,他 们 在 宇宙 学 
和 物理 学 方面 曾 被 称 为 剑桥 学 派 - 
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尔 科 夫 等 科学 家 以 及 态度 较为 科学 的 哲学 家 所 写 的 批判 文章 都 合 不 上 调 了 .《 哲 学 问 
题 》 编 辑 部 为 此 受到 严厉 的 指责 。 编 辑 部 被 改组 , 凯 德 洛 夫 的 主编 职务 被 解除 。 

由 于 改组 ,使 得 (哲学 问题 》 不 能 如 期 出 版 .《 哲 学 问题 ?1948 年 第 3 期 拖延 到 1949 
年 7 月 才 出 版 。 改 组 后 的 编辑 部 发 表 了 《关于 马尔 科 夫 ( 论 物 理 知 识 的 本 质 一 文 讨 论 的 
总 结 》, 指 责 原 编辑 部 在 发 表 马 尔 科 夫 的 文章 和 组 织 讨 论 的 时 候 , 没 有 把 物理 学 家 和 哲 
学 家 引导 到 日 丹 诺 夫 在 讨论 亚历山大 洛 夫 著作 时 所 指引 的 道路 上 去 ”。 总 结 认 为 :马尔 
科 夫 犯错 误 的 原因 “在 于 破坏 了 科学 的 布尔 什 维 克 党 性 的 原则 ,在 于 不 加 批判 地 接受 现 
代 资 产 阶级 学 者 的 物理 学 理论 ”。 总 结 断 言 : “马尔 科 夫 在 玻 尔 观点 影响 之 下 倾向 唯心 主 
义 ,表现 了 一 部 分 苏维埃 物理 学 家 的 世界 主义 动摇 ,马尔 科 夫 只 不 过 是 他 们 的 传 声 简 。 
马尔 科 夫 没有 用 马克 思 列 宁 主 义 的 伟大 思想 武装 起 来 ,没有 承继 俄国 自然 科学 和 哲学 的 
唯物 主义 传统 ,因而 在 反动 的 唯心 主义 哲学 面前 奴 颜 婢 膝 地 低下 了 自己 的 头 。 这 就 是 马 
尔 科 夫 坚持 其 错误 观点 的 全 部 毒害 与 危险 。” 

这 个 总 结 ,结束 了 关于 马尔 科 夫 文章 的 学 术 讨 论 , 而 把 有 关 物 理学 问题 的 哲学 批判 
进一步 推 向 政治 批判 。 


2. 对 世界 主义 和 对 凯 德 洛 夫 的 批判 


“世界 主义 ?是 当时 政治 批判 择 击 的 目 祭 。 它 被 认为 是 “最 反动 的 英美 帝国 主义 势 
力 ” 的 “意识 形态 的 武器 ”。 而 对 “世界 主义 ”的 批判 , 却 指向 苏联 的 文艺 家 .哲学 家 和 自然 
科学 家 。 这 种 批判 的 代表 作 , 是 1949 年 3 月 4 文学 报 》 上 发 表 的 《 论 苏联 哲学 中 的 世界 主 
义 “ 理 论 ”》。 作 者 是 该 报 主编 .哲学 家 米 丁 。 批 判 主 要 针对 凯 德 洛 夫 ,还 涉及 另外 一 些 哲 
学 家 ,把 这 些 人 称 为 “一 个 搬运 世界 主义 思想 ”的 “哲学 家 集团 ”。 

据说 ,在 遍 德 洛 夫 的 科学 活动 中 ,世界 主义 哲学 得 到 了 完整 的 理论 表现 。 什 么 样 的 
表现 呢 ? 从 米 丁 对 凯 德 洛 夫 的 批判 看 : 

-是 为 "世界 哲学 ”的 思想 辩护 。 

凯 德 洛 夫 曾 说 :考察 世界 哲学 思想 的 发 展 ……- 首先 ,不 应 该 从 个 别 国家 而 应 该 从 一 
定 的 社会 时 代 出 发 。 因 为 世界 哲学 是 人 类 的 思想 ,我 们 不 能 把 它 当 做 是 多 多 少 少 独特 
地 各自 为 政 地 发 展 起 来 的 个 别 民族 哲学 的 单纯 的 凑合 .批判 者 认为 , 凯 德 洛 夫 从 这 样 
的 观点 出 发 ,抛弃 了 俄罗斯 社会 思想 发 展 的 一 切 民族 性 和 独创 性 。“ 对 俄罗斯 民族 文化 


采取 了 虚无 主义 态度 ”", “项 视 本 国 的 杰出 的 科学 家 ”， “ 正 是 这 两 点 驱使 凯 德 洛 夫 犯 
了 最 重大 的 政治 错误 ”。 
二 是 否认 科学 发 明 权 的 意义 。 


针对 当时 为 俄罗斯 科学 家 和 争 发 明 权 的 狂热 中 出 现 的 过 分 做 法 了 , 凯 德 洛 夫 指 出 :“ 这 
些 人 有 时 从 很 好 的 动机 出 发 ,企图 把 有 些 发 现 归 在 这 个 或 那个 俄罗斯 科学 家 的 名 下 ,但 


D 关于 这 种 狂热 ,我 们 举 一 个 事例 ;有些 著作 曾经 为 了 突出 俄罗斯 科学 家 罗 蒙 诺 索 夫 在 发 现 物质 守恒 定律 中 
的 贡献 ,不 惜 把 世界 公认 的 这 一 定律 的 发 现 者 、 法 国 科 学 家 拉 瓦 锡 说 成 是 “天 窃 者 "! 应 该 指出 ,重大 科学 发 现 往往 是 
许多 国家 .许多 世代 的 科学 家 共同 努力 的 成 果 ;不 同 的 科学 家 先后 或 同时 独立 地 作出 某 种 科学 发 现 的 事例 并 不 少见 。 
在 “西欧 中 心 " 思 想 影响 下 ,东方 各 民族 的 贡献 常常 被 忽视 和 埋没 。 实 事 求 是 地 对 这 些 民 族 的 科学 贡献 给 予 客观 评 
价 , 是 必要 的 。 但 是 ,如 果 “ 为 了 爱国 主义 "而 抛弃 科学 态度 , 那 就 走向 了 邪 路 。 
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是 这 些 发 现 不 但 不 是 他 们 所 能 完成 的 ,而 且 根 本 不 可 能 在 那 时 完成 .” 凯 德 洛 夫 还 说 , 伟 
大 的 俄国 化 学 家 门 捷 列 夫 是 “科学 中 的 国际 主义 者 ”,“ 在 评价 这 个 或 那个 科学 家 的 科学 
功绩 的 时 候 , 他 提出 的 并 不 是 与 科学 无 关 的 什么 考虑 , 像 科 学 家 的 国籍 之 类 ,而 是 极其 客 
观 的 规范 .? 批 判 者 认为 ,这 是 把 爱国 主义 者 门 捷 列 夫 "* 证 项 为 世界 主义 者 ”; 在 “向 一 切 媚 
外 现象 进行 尖锐 斗争 ”的 时 期 , 凯 德 洛 夫 的 言论 “对 于 一 切 出 卖 祖 国 科学 利益 的 人 ,对 于 
一 切 不 爱 自己 祖国 .不 爱 社会 主义 文化 的 坏 坏 子 , 是 一 种 “理论 基础 *”。 

三 是 维护 “伟大 的 国际 科学 家 的 团结 原则 ”, 为 “统一 的 世界 的 科学 ”而 斗争 。 

批判 者 认为 , 凯 德 洛 夫 的 这 种 “说 教 " 是 “骇人听闻 ”的 , 同 马 克 思 列宁 主义 没有 一 点 
共同 的 地 方 。“ 阶 级 社会 中 没有 也 不 可 能 有 “统一 的 世界 的 科学 ' ,没有 也 不 可 能 有 “统一 
的 世界 的 自然 科学 ，””。“ 伟 大 的 国际 科学 家 的 团结 原则 ”之 类 的 话 , 是 有 利于 美国 间谍 的 
吃 语 ,“ 苏 联 科学 家 同 爱 丁 顿 之 流 的 神秘 主义 者 和 唯心 主义 者 能 有 什么 “国际 团结 ? 呢 ?” 

批判 者 还 特别 指责 凯 德 洛 夫 对 现代 物理 学 的 态度 ,说 他 的 态度 与 某 一 部 分 物理 学 家 
中 间 的 "物理 学 的 唯心 主义 ”及 世界 主义 的 出 现 是 有 直接 联系 的 。 米 丁 文章 断言 : “有 一 
个 明显 地 充满 着 世界 主义 情绪 的 苏联 物理 学 家 集团 ,许多 年 来 在 他 们 的 活动 中 完全 以 西 
方 科学 家 马 首 是 瞻 。”“ 他 们 从 未 放 过 玉 本 哈 根 或 剑桥 物理 学 派 方面 所 说 的 任何 一 句 话 ”。 
而 “ 凯 德 洛 夫 以 他 的 科学’ 活动 来 支持 和 感召 这 个 集团 ,供给 他 们 “理论 的 ’、 哲 学 的 武 
器 。 他 不 但 不 坚决 反对 “物理 学 的 唯心 主义 ,反而 企图 为 海 森 保 、 玻 尔 及 其 追随 者 的 哲 
学 观点 " 辩 白 ”"”。 因 为 凯 德 洛 夫 曾 在 其 著作 《恩格斯 与 自然 科学 》 一 书 中 写 道 “应 该 指 
出 ,创造 新 理论 和 完成 科学 上 的 杰出 发 现 的 那些 物理 学 家 , 像 玻 尔 和 海 森 堡 ,自己 常常 不 
是 发 展 那些 一 贯 的 唯心 主义 和 不 可 知 论 的 观念 的 。” 

凯 德 洛 夫 被 引用 在 这 里 的 这 些 话 ,并 非 什 么 发 人 之 所 未 发 的 深刻 理论 ,不 过 是 一 些 
平实 的 、 合 乎 理性 的 通常 见解 。 然 而 在 那 一 阵 大 批判 狂热 中 ,不 但 被 指责 为 错误 ,而 且 上 
到 那么 高 的 纲 。 现 在 的 青年 学 者 ,对 于 这 样 的 大 批判 的 阵势 ,大 概 是 很 陌生 的 了 。 但 是 ， 
当年 正 是 这 样 的 大 批判 逻辑 和 语言 在 盛行 , 正 是 这 样 的 大 批判 文章 被 封 为 样板 。 那 时 
“学 习 苏 联 ”, 就 包括 介绍 和 学 习 这 样 的 文章 。 我 国 出 版 的 以 日 丹 诺 夫 发 言 为 首 篇 和 主体 
的 《苏联 哲学 问题 》 一 书 ,就 收入 了 米 丁 这 篇 文章 。 

8 年 之 后 ,1957 年 4 哲学 问题 》 杂 志 发 表 社论 《关于 自然 科学 哲学 问题 的 研究 》, 总结 
10 年 来 这 方面 工作 的 经 验 和 教训 。 在 回顾 对 马尔 科 夫 论文 的 批判 时 ,社论 说 :“ 这 篇 文章 
包含 了 一 系列 可 以 争论 的 其 至 错误 的 论点 ,但 是 对 它 的 批判 具有 这 样 一 种 ' 一 棍子 打 死 ” 
的 性 质 ,以 致 至 今 回 忆 起 来 都 像 是 一 次 ' 不 许 涉及 ’ 新 问题 的 阴森 警告 .” 

马尔 科 夫 文章 的 全 文 , 在 中 国 一 直 未 能 见 到 ,只 能 从 批判 它 的 文章 中 见 到 被 引用 的 
片 言 断 句 。 发 表 马 尔 科 夫 文 章 的 那 期 《哲学 问题 》, 因 为 “出 了 问题 ”, 据 说 当时 就 不 易 找 
到 。1980 年 ,马尔 科 夫 在 《哲学 问题 》 上 重新 发 表 了 一 篇 题目 相同 的 文章 ,并 且 声明 ,这 入 
文章 基本 上 重 述 了 过 去 文章 的 观点 。 一 场 学 术 讨论 竟 被 推迟 了 30 年 ! 


3. 批判 现代 生物 学 掀起 的 最 高 潮 
1948 年 7 月 31 日 至 8 月 ?日 苏联 农业 科学 院 会 议 的 召开 (下 面 简称 生物 学 会 议 )， 
李 森 科 所作 的 报告 4 论 生 物 科学 的 现状 》 以 及 关 手 报告 的 决议 在 会 上 通过 ,使 苏联 在 自然 
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科学 领域 对 所 谓 “ 资 产 阶 级 思想 ”的 批判 达到 了 最 高 潮 。 

这 次 生物 学 会 议和 李 森 科 对 现代 遗传 学 的 批判 ,起 惊 了 世界 。 其 震荡 之 激烈 ,不 仅 
超过 其 他 自然 科学 领域 的 批判 ,而且 超 过 哲学 和 文艺 方面 的 批判 。 哲 学 和 文艺 的 思想 纷 
争 的 激化 ,人 们 还 比较 容易 理解 ,自然 科学 上 不 同学 派 的 争论 ,竟然 激化 到 如 此 程度 , 竟 
然 发 展 到 用 如 此 尖锐 的 哲学 批判 和 政治 批判 以 及 党 的 决定 和 行政 手段 ,来 强制 推行 一 个 
学 派 , 压 制 和 铲除 另 一 个 学 派 , 这 是 人 们 始 料 不 及 也 难以 理解 的 。 

应 当 说 明 ,日 丹 诺 夫 在 哲学 讨论 会 上 的 发 言 中 没有 提 到 生物 学 方面 的 问题 ,1948 年 
8 月 生物 学 会 议 召 开 时 ,日 丹 诺 夫 已 近 逝 世 。 会 议 的 准备 过 程 同 日 丹 诺 夫 有 无 关系 或 是 
怎样 的 关系 ,现在 也 不 清楚 。 我 们 无 意 把 这 次 会 议 归 咎 于 日 丹 诺 夫 。 但 是 ,从 指导 思想 
来 说 ,这 次 会 议 是 日 丹 诺 夫 主 持 的 关于 哲学 和 文学 艺术 的 一 系列 会 议 以 及 联 共 中 央 关 于 
意识 形态 问题 的 一 系列 决议 在 自然 科学 领域 的 一 个 发 展 , 则 是 没有 疑义 的 。 

关于 遗传 学 争论 的 一 些 历史 情况 

生物 界 有 遗传 现象 ,这 是 人 们 早 就 注意 到 的 ,但 是 ,直到 19 世纪 中 时 以 后 , 才 有 对 于 
“生物 怎样 遗传 ”的 真正 的 科学 研究 。 奥 地 利生 物 学 家 备 德 尔 (G. Mendel, 1822—1884) 
自 1856 年 起 ,选用 豌豆 进行 了 系统 的 杂交 实验 ,跟踪 观察 性 状 在 后 代 的 分 布 情况 ,对 实 
验 结果 作 了 仔细 的 统计 分 析 ,总 结 出 遗传 的 基本 规律 ,并 提出 了 遗传 因子 概念 (后 来 被 称 
为 基因 ), 于 1866 年 发 表 了 这 项 研究 成 果 , 即 后 来 出 版 的 《植物 杂交 实验 》 一 书 。1900 年 
oi 2E 德国 和 奥地利 的 三 位 生物 学 家 ,在 不 同 的 地 方 用 不 同 的 植物 进行 杂交 实验 ,都 证 实 
了 孟 德 尔 的 遗传 定律 ,于 是 孟 德 尔 的 工作 在 生物 学 界 受 到 极 大 的 重视 ,并 且 成 为 遗传 学 
研究 的 起 点 。 人 们 公认 , 备 德 尔 的 学 说 对 20 世纪 遗传 学 的 发 展 乃 至 整个 生物 学 都 有 深 
刻 的 影响 。 

德国 的 生物 学 家 魏 斯 最 (A. Weismann，1834 一 1914) 曾 提出 种 质 学 说 。 他 通过 对 水 
昕 性 细胞 的 观察 ,区 分 种 质 和 体质 ,认为 种 质 是 细胞 核 中 含有 的 一 种 特殊 物质 ,是 连续 
的 .不 变 的 ,能 代 代 相传 以 保持 种 族 的 延续 ,而 体质 则 是 临时 的 、 可 变 的 ,对 种 的 延续 没有 
影响 。 种 质 也 被 认为 就 是 基因 。 

美国 遗传 学 家 摩尔 根 (T. H. Morgan,1866— 1945) 与 他 的 学 生 一 起 于 1908 年 开始 用 
果 蝇 进行 遗传 实验 。 他 们 不 但 得 到 了 与 备 德 尔 相 似 的 结果 ,而 且 从 细胞 水 平 上 阐明 了 备 
德尔 学 说 。 摩 尔 根 通 过 实验 证 明 , 基 因 是 存在 于 细胞 中 的 染色 体 上 、 呈 直线 排列 的 遗传 
单位 。 摩 尔 根 因 建立 遗传 的 染色 体 学 说 而 获得 1933 年 诺 贝 尔 生 理学 医学 奖 。 他 著 有 
《 重 德 尔 遗 传 学 机 制 兴 1915 ,与 学 生 合 著 )《 基 因 论 》(1926)《 胚 胎 学 与 遗传 学 》(1934) 等 
科学 著作 。 

乔 德 尔 、 魏 斯 曼 .摩尔 根 都 是 对 现代 遗传 学 作出 重要 贡献 的 代表 人 物 。 然 而 他 们 的 
学 说 一 一 备 德 尔 .摩尔 根 学 说 ,或 简称 摩尔 根 遗 传 学 ,与 在 苏联 形成 的 米 丘 林学 说 在 学 术 
观点 上 存在 着 根本 性 的 分 歧 。 

AK LKR CH. B. Mawaypra,1855 一 1935) 是 苏联 农艺 学 家 ,一 生 从 事 果 树 研 究 。 在 十 月 
革命 以 后 ,他 的 研究 工作 得 到 苏联 共产 党 和 苏维埃 政府 的 大 力 支 持 , 原 来 的 一 块 小 苗 男 
发 展 成 为 全 苏 果 树 栽培 和 植物 育种 的 研究 中 心 。 他 曾 培 育 出 三 百 多 种 新 型 果树 ,于 1935 
年 逝世 前 一 星期 被 选 为 苏联 科学 院 院 士 。 在 米 丘 林 的 早期 著作 中 就 曾 对 孟 德 尔 学 说 有 
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过 批评 ,他 以 为 孟 德 尔 从 酵 豆 实验 中 得 出 的 结论 ,对 于 果树 杂交 是 不 适用 的 。 

在 人 类 探索 生物 学 规律 的 历史 进程 中 ,对 于 像 遗 传 这 样 极 其 复杂 和 微妙 的 现象 , 产 
生 不 同 的 解释 和 理论 ,是 很 自然 的 。 出 现 了 米 丘 林学 派 与 摩尔 根 学 派 的 争论 ,本 是 不 足 
为 奇 的 。 两 派 的 争论 主要 集中 在 这 样 两 个 重要 问题 上 :一 是 是 否 存在 特殊 的 遗传 物质 ? 
一 是 怎样 看 待 环境 对 有 机 体 遗 传 性 的 影响 ? 

米 丘 林学 派 认为 遗传 是 生物 有 机 体 的 一 种 特性 ,细胞 的 每 一 个 有 生命 的 部 分 都 有 遗 
传 性 ,基于 这 种 观点 ,不 承认 染色 体 或 基因 是 特殊 的 遗传 物质 。 他 们 以 果树 嫁接 为 例 , 将 
苹果 的 芽 子 接 在 梨 树 上 ,所 生 的 苹果 有 梨 的 形状 和 味道 ,而 这 种 新 型 苹果 不 管用 无 性 方 
法 繁殖 或 用 种 子 繁殖 都 可 以 在 后 代 遗 传 下 去 ,可 见 在 没有 发 生 染 色 体 或 基因 传递 的 情况 
下 ,遗传 性 发 生 了 变异 ,由 此 证 明 并 不 存在 特殊 的 遗传 因子 或 遗传 物质 。 但 是 ,摩尔 根 派 
的 科学 家 指出 ,凭借 这 种 试验 并 没有 排除 对 其 结果 作 其 他 解释 的 可 能 性 ,因此 不 能 就 此 
否定 特殊 遗传 物质 的 存在 。 

环境 对 遗传 性 影响 问题 的 争论 焦点 是 后 天 的 获得 性 能 不 能 遗传 , 即 由 环境 条 件 的 改 
变 引起 的 生物 体 的 变异 能 不 能 遗传 给 后 代 ? 在 历史 上 ,法 国 科学 家 拉 马 克 (1744 一 1829) 
是 最 早 承 认 获 得 性 遗传 的 ,不 过 他 认为 能 遗传 的 获得 性 必须 是 双亲 所 共有 的 ,进化 论 的 
创立 者 达尔 文 则 根据 一 些 实例 认为 有 的 变异 是 能 遗传 的 .有 的 变异 不 能 遗传 。 米 斤 林 学 
派 力图 证 明 获 得 性 是 遗传 的 ,因为 他 们 认为 生物 体内 任何 活 质 都 具有 遗传 性 ,生活 条 件 
的 改变 ,能 通过 代谢 过 程 使 遗传 性 发 生变 异 , 如 果 这 种 变异 影响 到 生殖 系统 就 是 可 以 遗 
传 的 。 摩 尔 根 学 派 认为 基因 有 很 强 的 稳定 性 ,外 界 环 境 条 件 能 使 生物 体 的 外 部 表现 多 样 
化 , 却 不 易 改 变 内 在 的 遗传 本 性 。 魏 斯 曼 曾 用 连续 几 代 割 掉 老 鼠 尾 巴 的 实验 ( 荐 掉 尾 巴 
的 老鼠 的 后 代 仍 有 完整 的 尾巴 ) ,否定 获得 性 遗传 。 他 们 认为 只 有 用 具有 强烈 刺激 作用 
的 物理 因素 (如 X 射线 .宇宙 射线 等 ) 和 化 学 因素 (如 秋水 仙 精 、 闪 子 气 等 ) 产 生 基因 突 您 
才能 遗传 。 

在 苏联 也 有 摩尔 根 学 派 的 许多 优秀 学 者 , 曾 任 农业 科学 院 院 长 的 瓦 维 洛 夫 便 是 一 位 
代表 人 物 。 米 丘 林 虽 然 与 他 有 不 同 的 学 术 见 解 , 但 与 瓦 维 洛 夫 始 终 保 持 着 良好 的 友情 。 
瓦 维 洛 夫 曾 给 予 米 乒 林 许多 工作 上 、 特 别 是 物质 上 的 帮助 ,并 鼓励 米 丘 林 写 出 著作 。 他 
还 亲自 为 1924 年 出 版 的 第 一 部 米 丘 林 著 作 写 了 序言 。1933 年 4 月 8 日 米 丘 林 在 第 一 次 
出 版 的 《4 米 丘 林 五 十 年 工作 总 结 》 上 的 亲笔 题词 是 这 样 写 的 :“ 给 最 和 妾 敬 的 农业 科学 院 院 
长 H. M. 瓦 维 洛 夫 。 纪 念 我 们 的 友谊 。"1935 年 瓦 维 洛 夫 带 头 提 名 米 丘 林 为 苏联 科学 院 
院士 ,并 获得 了 通过 。 米 丘 林 逝世 的 第 二 天 (1935 年 6 月 8 日 ), 杞 维 洛 夫 在 《真理 报 》 上 上 
BEBE TNA Ky Wh DA SC GC HEAP OU Be A, A E DK TTB AE De EO RLS E E A A o 
但 是 两 人 在 工作 关系 上 是 正常 的 ,融洽 的 ,个 人 之 间 是 十 分 友好 和 相互 尊重 的 。 后 来 情 
况 逐 渐 发 生变 化 ,学 术 和 争论 与 哲学 批判 .政治 斗争 挂钩 , 才 使 两 派 关 系 日 益 紧 张 起 来 。 

1930 年 底 , 在 苏联 哲学 界 开展 反对 德 波 林 派 的 斗争 中 ,批判 过 德 波 林 派 把 摩尔 根 踪 
传 学 冒充 为 马克 思 列 宁 主 义 , 指 责 魏 斯 曼 的 种 质 说 .摩尔 根 的 基因 论 等 是 违反 辩证 唯物 
主义 的 ,是 “生物 学 中 的 孟 什 维 克 化 的 唯心 主义 ”。 对 瓦 维 洛 夫 领导 的 植物 育种 研究 所 ， 
也 在 一 篇 批判 文章 中 给 扣 上 了 “反革命 的 研究 所 ”的 帽子 。 

由 于 1932 年 苏联 纠正 在 自然 科学 领域 中 把 马克 思 列 宁 主义 简单 化 的 做 法 ,使 这 次 
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批判 没有 继续 下 去 。 

1935 年 , 李 森 科 先 后 当选 为 乌克兰 科学 院 院 士 和 全 苏 农业 科学 院 院 主 。 他 的 主要 成 
绩 是 提出 了 一 年 生 植 物 的 阶段 发 育 理论 和 在 生产 上 推广 春 化 处 理 方法 。 起 初 李 森 科 在 
遗传 问题 上 也 是 持 摩 尔 根 学 派 观 点 的 ,他 的 阶段 发 育 说 符合 荔 德 尔 遗 传 规律 ,也 是 受 基 
因 支 配 的 。 他 对 瓦 维 洛 夫 的 工作 很 推 棠 。 瓦 维 洛 夫 也 称赞 李 森 科 的 工作 ,认为 阶段 发 育 
说 对 育种 是 有 用 的 。 

但 是 李 森 科 在 1935 年 2 月 全 苏 集体 农民 突击 队员 大 会 上 作 题 为 《 春 化 处 理 是 增产 
的 有 力 措施 》 的 讲话 时 ,他 的 调子 变 了 ,他 把 旧 科 学 一 概 称 为 “资产 阶级 科学 ”把 对 推广 
春 化 处 理 技术 有 不 同意 见 的 人 斥 为 “阶级 敌人 ”。 斯 大 林 出 席 了 这 次 大 会 ,对 李 森 科 的 讲 
话 连连 称赞 ,给 以 喝彩 。 

1935 年 6 月 以 后 李 森 科 和 瓦 维 洛 夫 开 始 在 遗传 与 育种 问题 上 有 了 争论 ,争论 一 直 持 
续 到 1940 年 。 李 森 科 自 1936 年 起 明确 反对 摩尔 根 遗 传 学 ,否定 基因 概念 , 紧 持 主张 外 
界 环境 条 件 在 有 机 体 遗 传 性 的 形成 和 改变 中 起 着 决定 性 的 作用 。 瓦 维 洛 夫 等 人 则 根据 
自己 的 研究 工作 ,不 断 地 提出 反驳 意见 。 两 派 观 点 相持 不 下 。 

在 这 场 学 术 争 论 中 , 李 森 科 虽 然 给 摩尔 根 学 说 扣 上 了 “烦琐 哲学 ”“ 不 可 知 论 ” 等 帆 
子 ,然而 一 些 哲 学 家 如 米 丁 等 人 还 是 采取 了 中 立 的 态度 ,没有 明确 地 支持 一 派 ,批判 一 
派 。 米 丁 曾 援引 米 丘 林 的 话 ;:“ 我 毫 不 否认 二 德尔 定律 的 价值 。 相 反 的 ,我 不 过 是 坚持 对 
它 加 入 一 些 修正 和 补充 .” 哲 学 家 们 承认 备 德 尔 -摩尔 根 学 说 揭示 了 某 些 遗传 方面 的 规律 ， 
也 认为 在 他 们 的 学 说 中 有 唯心 主义 影响 。 

1937 年 以 后 ,遗传 学 的 争论 逐步 上 升 为 “阶级 斗争 ”, 又 同 “ 肃 反 ” 相 联系 。 瓦 维 洛 夫 
被 报纸 点 名 批判 为 “人 民 的 敌人 的 帮 区 ”,1938 年 瓦 维 洛 夫 被 撤职 ,由 李 森 科 接 任 农 业 科 
学 院 院 长 职务 。1940 ^F. 8 月 瓦 维 洛 夫 以 间谍 罪 被 捕 , 于 1943 年 惨死 于 狱 中 。 

但 是 直到 第 二 次 世界 大 战 以 后 ,摩尔 根 学 派 依然 活 牙 在 苏联 ,大 学 课堂 里 仍然 讲授 
摩尔 根 学 说 。 在 1947 年 莫斯科 大 学 生物 系 召 开 的 学 术 会 议 上 ,宣读 了 反对 李 森 科 观 点 
的 论文 。1940 年 李 森 科 接 替 瓦 维 洛 夫 兼任 遗传 研究 所 所 长 以 后 ,该 所 摩尔 根 派 研究 人 员 
曾 指 控 李 森 科 不 给 予 他 们 工作 的 条 件 , 曾 要 求 政府 出 面 和 干涉, 要 求 脱离 李 森 科 的 领导 。 
1946 年 苏联 科学 院 兽 考虑 另 设 第 二 个 遗传 研究 所 一 一 遗传 学 和 细胞 学 研究 所 ,没有 得 到 
政府 批准 。 

日 丹 诺 夫 的 儿子 、 联 共 中 央 宣 传 部 科学 处 处 长 尤 ， 日 丹 诺 夫 曾 对 李 森 科 的 作风 有 所 
批评 ,并 且 赞 同 哲学 家 米 丁 和 摩尔 根 派 中 某 些 党 员 科学 家 的 观点 ,认为 米 丘 林 派 和 摩尔 
根 派 都 有 部 分 正确 的 东西 ,试图 将 两 派 的 方向 调和 起 来 。 

1948 年 8 月 的 生物 学 会 议 

1948 年 8 月 的 生物 学 会 议 , 作 为 第 二 次 直 界 大 战 以 后 苏联 在 意识 形态 领域 批判 “ 资 
产 阶 级 思想 ”的 总 部 署 的 一 个 组 成 部 分 ,是 在 联 共 中 央 的 支持 和 斯 大 林 的 亲自 过 问 下 召 
开 的 ,目的 在 于 彻底 批判 和 战胜 孟 德 尔 摩 尔 根 主义 ,结束 两 派 争 论 。 

会 议 规模 很 大 ,有 近 千 人 参加 ,但 是 却 没 有 让 摩尔 根 派 的 学 者 在 会 前 有 所 准备 ,他 们 
临 会 时 才 得 到 参加 会 议 的 通知 。 会 议 的 整个 内 容 就 是 讨论 李 森 科 的 长 篇 《 论 生 物 科 
学 的 现状 >。 李 森 科 在 报告 中 称 孟 德尔 、 魏 斯 曼 、 摩 尔 根 为 “现代 反动 实验 遗传 学 的 鼻 
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祖 ”, 给 摩尔 根 遗 传 学 说 扣 上 了 * 反 动 的 " “唯心 主义 的 "“ 形 而 上 学 的 ”三 项 帽子 。 而 同 
时 宣称 米 丘 林 学 说 是 “辩证 唯物 主义 的 ”是 “科学 的 生物 学 的 基础 "“ 米 丘 林 方向 是 唯一 
科学 的 方向 ”、“ 未 来 属于 米 丘 林 ”。 他 批评 说 ,在 大 多 数学 校 的 遗传 学 讲坛 上 ,还 在 讲授 
孟 德 尔 摩尔 根 主义 ,“ 而 为 布尔 什 维 克 、 为 苏维埃 的 现实 所 培养 起 来 的 米 丘 林 学 说 ,科学 
中 的 米 丘 林 方 向 ,在 高 等 学 校 中 则 处 于 暗淡 无 光 的 地 位 ”。 他 点 名 批判 了 一 批 苏联 生物 
学 家 ,说 他 们 是 “ 瑶 斯 昌 的 追随 者 ”和 孟 德 尔 `. 摩 尔 根 的 信徒 >， 不 加 批判 地 接受 了 唯心 主 
义 遗 传 学 ”, 依 附 于 “反动 生物 学 的 头目 们 ”。 

李 森 科 在 报告 的 结论 中 说 :这 次 会 议 是 “苏维埃 生物 学 ”对 “和 孟 德 尔 摩 尔 根 主义 ”取得 
“全 面 胜 利 ” 的 会 议 , 是 “最 后 结束 ”遗传 学 中 从 30 年 代 开 始 的 、 拖 得 太 长 了 的 争论 的 会 
议 , 是 “最 后 粉碎 ”资产 阶级 形式 遗传 学 ”的 会 议 ,是 “生物 科学 的 有 历史 意义 的 里 程 原 ”。 

在 这 次 会 议 上 专门 通过 了 《关于 李 森 科 ( 论 生物 科学 的 现状 报告 的 决议 》, 会 议 以 
“决议 ”形式 完全 批准 “这 一 对 于 现代 生物 科学 状况 有 正确 分 析 的 报告 "。“ 决 议 ”" 中 写 道 ;: 
“在 生物 学 中 已 划 出 两 条 正面 对 立 的 路 线 , 一 条 是 进步 的 .唯物 主义 的 米 丘 林 路 线 , 另 一 
条 是 反动 的 .唯心 主义 的 魏 斯 曼 ( 孟 德尔 摩尔 根 ) 路 线 。” 用 会 议 文件 方式 把 科学 中 的 两 个 
学 派 强行 划 归 为 政治 上 ,哲学 上 的 两 条 对 立 的 路 线 , 这 真是 20 世纪 科学 史上 骇人听闻 的 
事件 。 

特别 值得 注意 的 是 ,这 次 会 议 得 到 斯 大 林 的 直接 过 问 和 他 对 李 森 科 的 全 力 支持 。 在 
讨论 李 森 科 的 报告 时 ,会 场 上 曾 有 人 写 纸 条 问 :“ 党 中 央 对 这 一 报告 的 态度 如 何 ?” 李 森 科 
当众 念 了 这 一 纸 条 ,然后 非常 得 意 的 宜 告 :“ 党 中 央 委 员 会 审查 了 我 的 报告 ,并 且 批 准 了 
它 .”1953 年 3 月 8 日 ,斯 大 林 逝 世 的 第 三 天 , 李 森 科 在 4 真理 报 ?》 上 发 表 悼 念 文 章 4 科 学 的 
泰斗 》, 其 中 说 道 :“ 我 ,作为 一 个 生物 学 家 ,特别 清楚 地 知道 ,斯 大 林 同 志 抓 住 了 具体 审查 
最 重要 的 生物 学 问题 的 时 机 。 他 直接 校 阅 了 《 论 生 物 科 学 的 现状 ?的 草稿 ,详细 地 向 我 解 
释 他 修改 的 地 方 , 指 示 我 讲演 中 的 个 别 地 方 应 该 怎样 讲解 。 斯 大 林 同 志 关 心地 注视 着 全 
苏 列宁 农业 科学 院 八 月 会 议 的 工作 结果 。” 

在 1948 年 庆祝 十 月 革命 31 周年 的 大 会 上 , 莫 洛 托 夫 在 庆祝 报告 中 说 道 :“ 关 于 生物 
学 问题 的 科学 讨论 是 在 我 党 指导 性 的 影响 下 进行 的 。 这 里 ,斯 大 林 同 志 的 指导 思想 也 起 
着 决定 作用 .” 他 还 说 :“ 遗 传 理论 的 讨论 ,提出 了 同 以 唯物 主义 原则 为 基础 的 真正 科学 反 
对 科学 上 的 唯心 主义 残余 (例如 认为 后 天 获得 性 不 能 传 给 后 代 的 魏 斯 曼 的 遗传 不 变 说 之 
类 ) 的 斗争 有 关 的 各 项 深刻 和 基本 的 问题 .这 一 斗争 在 李 森 科 领 导 下 进行 不 是 偶然 的 ， 
他 在 我 们 共同 提高 社会 主义 农业 方面 的 贡献 是 人 所 共 知 的 ”。 

哲学 家 米 丁 在 会 后 撰写 了 《 米 丘 林 生 物 学 的 胜利 》 一 文 , 他 说 :由 于 有 斯 大 林 的 亲身 
过 问 和 极 深 刻 的 提纲 式 的 指示 , 米 丘 林 科 学 获得 了 完全 的 胜利 ,并 且 在 我 国 取 得 了 它 应 
有 的 地 位 。” 

在 这 次 会 议 期 间 ,《 真 理 报 》 先 后 用 了 十 五 版 篇 幅 , 刊 登 了 几乎 全 部 的 会 议 文件 。 会 
议 一 结束 就 于 8 月 12 日 发 表 了 题 为 (更 高 地 举 起 先进 的 米 丘 林 生物 科学 的 旗帜 1!) 的 长 
篇 社论 。 社 论说 :“ 李 森 科 作 的 《 论 生 物 科学 的 现状 的 报告 ,是 联 共 ( 布 ) 中 央 批 准 的 , 它 
体现 了 布尔 什 维 克 党 的 路 线 ." 社 论 还 特别 提出 :应 该 感谢 斯 大 林 同 志 , 是 他 拯救 了 米 丘 
林学 说 。 


362 «tel Works of Genelirs* 


aD 附录 3 HERG AZ Bz 


在 苏联 ,关于 遗传 学 的 两 派 长 期 相持 的 学 术 争 论 问 题 ,就 是 通过 这 次 会 议 , 以 斯 大 林 
和 党 中 央 的 名 义 作 了 “结论 ”, 宣 告 米 丘 林 学 说 的 “胜利 ”, 其 实 就 是 李 森 科 派 的 “胜利 ”。 

尤 。 日 丹 诺 夫 等 人 的 检讨 

在 会 议 准备 期 间 , 尤 、 日 丹 诺 夫 就 受到 了 批评 。 他 在 1948 年 7 月 12 日 给 斯 大 林 写 
了 一 封 检讨 信 。 在 会 议 结束 的 那 一 天 即 8 月 7 日 ,《 真 理 报 》 全 文 刊登 了 这 封 信 。 

尤 。 日 丹 诺 夫 在 信里 检讨 说 : 

由 于 在 讨论 会 上 作 了 关于 现代 达尔 文 主义 中 争论 问题 的 演讲 ,我 犯 了 一 系列 严 
EMR. 

l. 作 报 告 本 身 就 是 一 个 错误 ……: 

2. 我 的 报告 中 的 根本 错误 在 于 引导 生物 学 中 的 两 个 正在 斗争 的 方向 调和 起 来 。 

从 我 到 科学 处 工作 的 第 一 天 起 ,就 有 形式 遗传 学 的 代表 来 向 我 申诉 ,说 他 们 获 
得 的 一 些 栽培 物 的 具有 优良 品质 的 新 品种 ,没有 运用 到 生产 中 去 ,并 遭 到 李 森 科 院 
士 的 拥护 者 的 阻碍 …… 

我 的 错误 在 于 , 当 决 定 袜 护 这 些 实际 上 是 “糖衣 炮弹 ”的 实践 结果 时 ,我 没有 对 
熏 德 尔 摩 尔 根 遗传 学 在 方法 论 上 的 根本 缺陷 ,给 予 无 情 的 批评 。 我 承认 ,这 是 办 事 
的 事务 主义 态度 ,是 单纯 地 追求 实际 利益 。 

生物 学 中 不 同方 向 的 斗争 常常 表现 了 吵 闵 和 起 哄 的 不 健康 的 形式 。 然 而 ,我 以 
为 ,除了 吵闹 和 起 哄 以 外 ,什么 内 容 也 没有 。 

这 些 原 因 使 我 产生 了 想 调 和 争论 双方 ,消除 分 歧 , 强 调 团 结 ,而 不 是 强调 分 开 的 
想法 。 但 是 ,在 科学 上 ,如 同 在 政治 上 一 样 , 原 则 是 不 能 调和 的 ,而 只 能 战胜 ,斗争 不 
能 用 扼 盖 矛盾 的 办 法 ,而 应 该 用 揭发 矛盾 的 办 法 来 进行 。 在 事务 主义 和 犹 隘 实际 主 
义 的 基础 上 产生 的 想 调 和 原则 的 企图 和 对 争论 的 理论 意义 认识 不 足 , 把 我 引导 到 了 
折 中 主义 的 道路 上 。 

3. 我 对 李 森 科 院 士 的 尖锐 和 公开 的 批评 是 一 个 错误 …… 

4. 列宁 屡次 指出 ,承认 某 一 现象 的 必要 性 ,本 身 就 包含 有 陷入 客观 主义 的 危险 。 
我 在 很 大 程度 上 是 :不 论 好 的 或 环 的 ,都 赁 良心 说 话 。 我 不 但 没有 给 这 些 反 科 学 的 
观点 以 致命 的 打击 ，…… 相反 地 ,我 却 错 误 地 为 自己 提出 了 探索 它们 在 生物 学 理论 
发 展 中 的 地 位 和 在 它们 中 间 寻 找 " 合 理 的 内 核 ” 的 任务 …… 


尤 。 日 丹 诺 夫 在 这 封 信 中 所 检讨 的 错误 内 容 和 他 所 作 的 相当 奇特 的 说 明 ,都 反映 出 
当时 对 于 斯 大 林 直 接 支持 的 李 森 科 ,不 容许 有 任何 批评 。 对 于 与 李 森 科 不 同 的 学 术 观 点 
只 能 “战胜 ”"“ 斗 争 ”, 毫 无 学 术 争 论 可 言 。 

另 一 位 科学 家 奥 尔 培 里 ,是 科学 院 院 士 , 主 持 生 物 学 部 工作 ,也 在 1948 年 8 月 24 
日 一 26 日 的 苏联 科学 院 主 席 团 会 议 上 作 了 检讨 ,刊登 在 1948 年 第 9 期 的 4 苏联 科学 院 通 
报 》 上 上。 他 在 检讨 中 说 :“ 我 表现 了 过 分 容忍 和 自由 主义 ,过 分 长 期 地 维护 染色 体 理论 和 
形式 遗传 学 自由 发 展 的 可 能 性 ,在 这 方面 我 个 人 遵循 了 下 述 原 则 :我 认为 ,必须 尊重 不 同 
的 意见 ,不 应 该 排斥 那些 和 自己 科学 观点 有 分 歧 的 人 ,必须 为 了 最 终 地 得 到 正确 的 、 真 正 
的 结果 而 保证 科学 争论 的 可 能 性 ,保证 不 同 观点 \ 不 同意 见 和 不 同 研究 方法 争论 的 可 能 
性 .” 奥 尔 培 里 所 遵循 的 原则 ,本 是 科学 工作 领导 人 应 该 具有 的 科学 态度 ,然而 却 只 能 被 
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当做 “错误 ”加 以 检讨 。 

当时 ,凡是 曾经 反对 过 或 不 赞成 李 森 科 观 点 的 共产 党 员 都 在 各 种 会 议 进行 检讨 。 例 
如 ,在 8 月 会 议 上 , 李 森 科 的 一 位 追随 者 德 米 特 里 耶 夫 叫 唆 “我 认为 提高 科学 的 最 重要 
的 条 件 之 一 ,就 是 完全 消除 在 科学 上 直到 现在 还 被 叫做 学派 ”的 “单干 户 ，”, 一 位 科学 家 
反 驶 说 :“ 国 家 计划 委员 会 农业 计划 局 局 长 德 米 特 里 耶 夫 同志 在 这 里 说 ,不 应 该 有 学 派 ， 
( 李 森 科 插 话 : “很 对 !1’) 我 不 知道 米 丁 院士 出 席 没 有 ,全 怕人 他 没有 尽 到 责任 ,乌拉 佐 夫 院 
士 昨 天 在 4 文 学报》 上 发 表 了 一 篇 文章 题 为 "爱护 学 派 ”…… ( 笑 声 ,这 是 对 支持 李 森 科 的 
CXD ERK T HI ULIO ,我 想 我 们 应 该 爱护 科学 上 的 学 派 , 在 苏联 有 很 多 这 样 的 学 
VE ,我 们 不 能 仅 有 一 个 科学 学 派 ." 但 是 ,在 会 议 的 最 后 一 天 ,这 位 要 求爱 护 学 派 的 科学 家 
检讨 说 :“ 正 当 党 中 央 和 委员会 在 生物 科学 的 两 条 路 线 之 间 划 清 了 一 条 界线 的 时 候 , 我 作 了 
前 天 的 发 言 ,这 就 使 我 不 配 作 一 个 共产 党 员 和 苏维埃 科学 家 。” 又 如 ,一 位 共产 党 员 科学 
家 曾 声 明 自 己 既 不 是 摩尔 根 主义 者 ,也 不 都 赞成 李 森 科 , 他 检讨 说 :“ 不 青 走 到 头 ,只 采取 
中 间 立 场 , 似 乎 不 配 作 一 个 布尔 什 维 克 科 学 家 。” 还 有 一 位 共产 党 员 生 物 学 家 被 要 求 在 党 
的 会 议 上 作 检 讨 和 公开 表态 反对 染色 体 理论 ,他 拒绝 这 样 做 。 别 人 就 引证 莫 洛 托 夫 ,说 
莫 洛 托 夫 在 十 月 革命 节 的 庆祝 大 会 上 都 讲 了 。 他 当然 不 同意 用 领导 人 莫 洛 托 夫 的 话 来 
压 他 ,他 反驳 说 :“ 为 什么 你 认为 莫 洛 托 夫 会 比 我 更 和 懂得 遗传 学 呢 ?” 结 果 这 位 生物 学 家 被 
开除 党 籍 ,撤销 工作 ,后 来 被 调 到 一 个 地 质 研 究 所 去 做 实验 。 

一 系列 粗暴 的 行政 措施 

当时 ,不仅 以 党 的 名 义 为 学 术 争 论 作 结论 ,用 党 的 纪律 来 要 求 党 员 科 学 家 按照 党 的 
决议 选择 自己 的 学 术 观 点 ,而 且 还 采取 了 极其 粗暴 的 组 织 和 行政 措施 ,强行 支持 一 派 , 压 
制 另 一 派 。 这 种 作法 突出 地 表现 在 苏联 科学 院 主 席 团 扩大 会 所 通过 的 决议 ,其 中 包括 十 
二 条 具体 内 容 . 施行 对 摩尔 根 学 派 的 种 种 压制 。 

决议 的 第 一 条 就 是 解除 奥 尔 培 里 院士 所 任 生物 学 部 的 院士 秘书 职务 ,同时 吸收 李 森 
科 院 士 参 加 生物 学 部 的 工作 。 第 二 条 是 解除 施 马 尔 毫 森 所 任 进化 形态 研究 所 所 长 职务 ， 
因为 他 是 在 8 月 会 议 上 坚持 不 赞成 李 森 科 观 点 的 一 位 主要 代表 人 物 。 第 三 条 是 解散 细 
胞 学 、 组 织 学 与 胚胎 学 研究 所 所 属 的 由 杜 比 宁 通 讯 院士 领导 的 细胞 遗传 学 实验 室 ; 封 闭 
这 个 研究 所 的 植物 细胞 学 实验 室 ;结束 进化 形态 研究 所 的 形态 发 生 学 实验 室 。 因 为 他 们 
都 是 按照 摩尔 根 学 说 进行 研究 工作 的 。 此 外 ,还 决定 重新 审查 生物 学 部 1948 一 1950 年 
的 科学 研究 计划 ;重新 审查 生物 学 部 各 研究 所 学 术 委员 会 和 《生物 学 ?杂志 编辑 委员 会 的 
成 分 ,清除 魏 斯 曼 摩尔 根 遗 传 学 的 拥护 者 ,并 以 米 丘 林 生 物 学 的 代表 来 补充 :重新 审查 和 后 
物 学 部 所 属 各 机 构 的 组 织 .工作 方 向 和 和 干部 组 成 ;重新 审查 出 版 计划 ,以 保证 出 版 米 丘 林 
生物 学 的 著作 ;重新 审查 生物 学 部 培养 研究 生 的 计划 ,培养 干部 应 服从 米 丘 林 生 物 学 的 
利益 等 等 。 

苏联 高 等 教育 部 也 采取 了 一 系列 相应 措施 :在 高 等 学 校 中 开除 了 一 批 反 对 李 森 科 观 
点 的 教授 和 讲师 ,关闭 摩尔 根 学 派 的 实验 室 , 取 消 摩 尔 根 学 派 的 课程 ,销毁 教科 书 ,撤销 
一 切 非 米 丘 林 方 向 的 研究 计划 。 

其 他 有 关 部 门 也 相继 采取 类 似 的 作法 。 生 物 学 方面 的 各 杂志 编辑 部 、 各 研究 机 构 、 
教学 机 构 都 进行 了 改组 , 换 上 了 一 批 李 森 科 派 的 代表 或 追随 者 。 凡 在 学 术 上 持 有 与 李 森 
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科 不 同 观点 的 科学 家 都 被 撤销 了 领导 职务 ,许多 人 还 被 剥夺 了 工作 的 权力 , 英 至 失去 了 
基本 的 经 济 收 入 。 

李 森 科 就 是 靠 这 种 强制 手段 取得 了 “胜利 "”。 据 说 ,就 在 8 月 会 议 闭 幕 之 后 , 李 森 科 
到 季 米 利 亚 捷 夫 农学 院 去 讲课 的 那 一 天 ,一 间 很 大 的 教室 中 ,都 是 一 些 坐 小 汽车 来 的 人 
在 “听课 ”, 学 生 们 只 好 在 教室 外 面 拉线 听 。 李 森 科 穿 过 夹道 欢迎 的 队伍 时 ,军乐 队 高 奏 
“胜利 进行 曲 ”。1948 年 9 月 29 日 ,苏联 最 高 苏维埃 主席 团 发 布 命 令 , 授 子 李 森 科 列宁 勋 
章 ,庆祝 他 的 50 dx. HR3$.10 月 2 日 ,苏联 科学 院 等 五 个 单位 在 莫斯科 召开 了 “社会 主 
义 劳动 英雄 ,斯 大 林 奖 金 两 次 获得 者 ,全 苏 列宁 农业 科学 院 院 长 特 " FE + 李 森 科 SO 寿辰 
和 科学 活动 25 周年 庆祝 大 会 ”。 

历史 的 发 展 证 明 , 李 森 科 获得 的 荣誉 是 虚假 的 ,他 依靠 8 月 会 议 所 取得 的 “胜利 ”, 其 
实 就 是 一 场 依 靠 行政 力量 讨伐 摩尔 根 学 说 的 “ 闸 剧 ”, 这 是 发 生 在 社会 主义 苏联 的 一 出 严 
重 损害 了 科学 事业 ,严重 损害 了 马克 思 主 义 形 象 的 丑 剧 和 悲剧 。 

李 森 科 派 的 “胜利 ?虽然 一 度 博 塞 了 苏联 科学 家 沿 着 重 德尔 一 摩尔 根 方向 进行 遗传 
学 研究 的 道路 ,然而 毕竟 不 能 阻挡 世界 遗传 学 的 长 足 进步 。20 世纪 40 年 代 以 后 ,正当 李 
森 科 猛烈 择 击 摩尔 根 学 说 ,和 否认 存在 特殊 的 遗传 物质 的 时 候 , 西 方 科学 家 多 年 来 所 寻找 
的 基因 的 有 机 化 学 实体 已 经 得 到 了 答案 , 即 脱 氧 核糖 核酸 ,简称 DNA. 1953 年 建立 起 
DN A 双 螺 旋 结 构 的 分 子 模型 ,表明 遗传 学 已 进入 分 子 水 平 。 以 后 又 掀起 了 探讨 遗传 密 
码 的 热潮 ,至 70 年 代 基 因 工 程 的 产生 及 其 愈 来 仿 多 的 成 功 应 用 ,都 说 明 重 德尔 一 摩尔 根 
学 说 是 经 过 实践 检验 和 不 断 发 展 着 的 科学 学 说 。 


4. 批判 浪潮 继续 冲 向 各 门 自然 科学 


继 生物 学 会 议 掀起 批判 “资产 阶级 科学 ”的 最 高 潮 之 后 ,又 通过 一 系列 会 议 ,使 批判 
的 浪潮 冲 向 了 自然 科学 的 许多 领域 。 这 里 逐一 作 些 介绍 。 

全 苏 物 理学 家 会 议 的 筹备 和 预演 由 

全 苏 农业 科学 院 会 议 之 后 , 联 共 中 央 书 记 处 责成 苏联 高 等 教育 部 和 苏联 科学 院 筹备 
召开 一 次 全 苏 物理 学 家 会 议 。 于 1948 年 12 月 17 日 成 立 了 会 议 的 组 织 委员 会 ,任命 高 等 
教育 部 副 部 长 A. B. 托 普 奇 耶 夫 为 组 织 委员 会 主席 ,物理 学 家 A. D. 约 飞 为 副 主席 。 还 成 
立 了 一 个 筹备 小 组 ,由 高 等 教育 部 社会 科学 教育 局 局 长 H. C. ee RAE “A A 

在 高 等 教育 部 部 长 C. B. 卡 夫 塔 诺 夫 给 苏联 部 长 会 议 主席 伏 罗 希 洛 夫 的 信 中 ,可 以 
看 出 会 议 的 宗旨 : 

苏联 高 等 教育 部 和 苏联 科学 院 认 为 ,在 高 等 学 校 的 物理 教学 中 ,在 理论 物理 学 

研究 领域 中 ,存在 着 严重 的 缺点 。 在 许多 院 校 中 物理 学 教程 完全 脱离 辨证 唯物 主 

X. B.H. 列宁 的 天 才 著 作 《 唯 物 主 义 和 经 验 批判 主义 》 远 没有 被 物理 学 教师 在 教学 

过 程 中 加 以 充分 的 利用 。 我 们 的 某 些 科学 家 不 是 彻底 揭穿 敌视 马克 思 列 宁 主 义 的 

流派 ,而 他 们 自己 往往 就 站 在 这 些 唯 心 主义 流派 的 立场 上 。 


”参阅 (准备 已 久 突然 停 开 的 全 苏 物理 学 家 会 议 》, A C. 索 宁 著 , 柳 树 滋 编 译 , 载 4 自然 辩证 法 研究 )1991 年 第 
1,2 期 ,原文 载 (IIpnpona》1990 年 第 1,2.3 期 。 
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提供 给 苏联 读者 的 有 关 量 子 力学 和 相对 论 的 著作 ,基本 上 是 由 资产 阶级 学 者 撰 
写 的 。 我 国 理论 物理 学 家 只 是 对 这 类 资产 阶级 著作 加 以 翻译 。 在 苏联 的 物理 学 教 
科 书 中 没有 提供 在 疼 证 唯物 主义 基础 上 对 现代 物理 学 成 就 的 系统 阅 述 。 在 逆 述 像 
质量 和 能 量 这 类 基本 的 物理 学 概念 时 存在 着 许多 混乱 之 处 。 在 教科 书 中 ,俄罗斯 和 
苏维埃 科学 家 在 发 展 物理 学 上 的 作用 阅 述 得 非常 不 够 , 书 中 充满 五 光 十 色 的 外 国学 
者 的 名 字 ，…… 会 议 的 目的 在 于 清算 物理 学 家 工作 中 的 缺点 ,并 制定 克服 这 些 缺 点 


信 中 还 指名 提 到 一 些 物理 学 家 ,“ 某 些 物理 学 家 ( 朗 道 、 约 飞 ) 在 西方 面前 奴 颜 婢 膝 ”， 
“ 卡 皮 查 院士 在 卫 国 战争 时 期 鼓吹 露骨 的 世界 主义 "我 国 的 某 些 物理 学 家 不 是 批判 国 
外 创立 的 物理 学 理论 的 唯心 主义 观点 ,而 是 无 批判 地 接受 这 些 理论 和 在 我 国 宜 传 它们 
ECER. BRAR)”. 

组 织 委 员 会 预定 了 一 些 报告 和 发 言 ,由 科学 院 院 长 C. H. 瓦 维 洛 夫 作 主要 报告 ,题目 
是 (关于 现代 物理 学 和 苏联 物理 学 家 的 任务 》。 瓦 维 洛 夫 在 报告 中 指出 儿 百 年 来 作为 世 
界 观 的 哲学 同 关于 自然 界 的 最 普遍 规律 的 物理 学 之 间 的 不 可 分 割 的 联系 ,物理 学 家 应 当 
成 为 一 个 哲学 家 和 一 个 好 的 哲学 家 。 但 是 大 多 数 物理 学 家 还 不 是 好 哲学 家 。 例 如 在 JI. 
IL. 朗 道 和 E. M. 栗 夫 席 兹 的 大 型 理论 物理 学 教程 中 ,没有 看 到 对 基本 物理 学 问题 的 充分 
的 哲学 分 析 , 作 者 们 仅 限 于 重复 这 样 的 话 :“ 理 论 物 理学 给 自己 规定 的 目的 是 找到 物理 规 
律 , 即 确立 物理 量 之 间 的 联系 ,” 其 至 可 以 把 这 名 没有 多 少 意 义 的 话 解 释 为 作者 所 持 马 赫 
主义 .实证 主义 立场 的 宣言 。 又 如 A H. 弗 仑 克 尔 的 巨著 《统计 物理 学 ?中 ,问题 的 哲学 方 
面 大 概 是 有 意 地 回避 了 ,，…… 

在 瓦 维 洛 夫 的 报告 中 , 玻 尔 . 海 森 堡 . 薛 定 请 . 爱 丁 顿 ` 金 斯 等 人 都 被 称 为 “物理 学 唯 
心 主义 者 "。 他 指出 “我们 的 物理 学 家 很 少 发 表 , 至 少 在 报刊 上 很 少 发 表 自 己 对 现代 物 
理学 所 揭示 的 一 系列 最 重要 现象 的 哲学 见解 。 同 敌视 我 们 的 意识 形态 的 斗争 十 分 薄弱 ， 
这 种 意识 形态 同 具 体 的 科学 成 就 一 起 钻 进来 ,并 且 在 一 系列 场合 下 偷偷 地 对 我 国 物理 学 
家 进行 催眠 ”。 

报告 中 专门 有 一 部 分 谈论 M. A. 马尔 科 夫 的 文章 4 论 物理 知识 的 本 质 》, 瑟 维 洛 夫 虽 
然 对 马尔 科 夫 有 所 批评 ,说 他 有 教条 主义 ,把 量子 力学 看 成 了 封闭 的 完备 的 理论 ,但 是 他 
认为 马尔 科 夫 最 先 从 辩证 法 立场 提出 了 一 系列 微观 世界 物理 学 的 方法 论 问题 。 

在 结束 语 中 , 瓦 维 洛 夫 号 召 对 新 物理 学 进行 认真 的 哲学 思考 ,开展 反对 唯心 主义 意 
识 形 态 的 斗争 ,重新 评价 以 往 俄 国 的 物理 科学 ,为 恢复 俄罗斯 和 苏维埃 物理 学 家 的 声望 
而 斗争 。. 

瓦 维 洛 夫 的 这 个 报告 ,使 会 议 的 组 织 者 很 不 满意 。 在 1949 年 2 H 16 日 一 18 日 组 织 
委员 会 的 讨论 会 上 , 瓦 维 洛 夫 受 到 很 多 批评 和 责难 。 哲 学 副 博 士 H. B. 库 兹 涅 佐 夫 说 : 
“ 瓦 维 洛 夫 对 资产 阶级 哲学 的 状况 仍 未 给 出 尖锐 的 、 择 击 性 的 批评 ,以 显示 出 日 丹 诺 夫 式 
的 特征 。" 哲 学 家 马克 西 莫 夫 和 售 甫 佐 夫 等 人 坚持 对 弗 仑 克 尔 作 更 加 尖锐 的 批评 ,还 要 求 
在 报告 中 加 进 对 福 克 的 批评 。 还 有 人 提议 把 对 塔 姆 和 列 昂 托 维 和 辕 的 批评 也 补充 进去 。 
他 们 指责 报告 没有 揭示 现象 的 社会 根源 ,马克 西 莫 夫 认为 “现在 世界 主义 者 是 帝国 主义 
资产 阶级 的 直接 代理 人 ”。 
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会 议 主持 人 合十 佐 夫 要 求 瓦 维 洛 夫 采纳 发 言 者 的 意见 ,对 报告 进行 修改 ,使 报告 具 
有 更 大 的 战斗 精神 。 , 

但 是 , 瓦 维 洛 夫 提 交 的 第 二 份 报告 并 没有 什么 实质 性 的 修改 ,只 是 做 了 极 少 基 的 政 
治 性 的 补充 。 如 指出 《4 联 共 ( 布 ) 历 史 简明 教程 ?对 于 形成 物理 学 家 的 世界 观 的 作用 等 ,并 
把 报告 的 题目 改 为 4 现代 物理 学 的 意识 形态 和 苏联 物理 学 家 的 任务 》。 于 是 ,围绕 这 份 报 
告 , 在 组 织 委 员 会 上 进行 了 更 加 激烈 的 讨论 。 

在 组 织 委 员 会 的 安排 下 ,大 多 数 人 的 发 言 是 按照 会 议 组 织 者 的 意图 ,指控 苏联 物理 
学 中 的 唯心 主义 和 世界 主义 。 在 国外 杂志 上 发 表 文 章 和 在 国外 出 版 著作 的 意图 都 被 指 
责 为 世界 主义 , 卡 皮 查 、 弗 仑 克 尔 、 朗 道 、 塔 姆 . 约 飞 等 人 都 指名 为 世界 主义 者 。 批 判 涉及 
组 织 委员 会 副 主席 约 飞 ,委员 会 为 坚持 “原则 性 ”, 主张 在 报告 中 应 保留 这 一 处 对 约 飞 的 
批判 。 

哲学 教授 M. 3. 奥 梅 里 亚 诺 夫 斯 基 在 题 为 《科学 的 伪造 者 (关于 现代 物理 学 唯心 主 
义 )》 的 发 言 中 ,除了 对 玻 尔 、 海 森 堡 等 外 国 科学 家 的 观点 一 一 作 了 哲学 批判 外 ,还 特别 批 
评 了 弗 仓 克 尔 ,说 他 的 近 著 《统计 物理 》 中 的 “声学 "概念 ,是 为 了 描述 “实验 材料 ”而 杜撰 
出 来 的 东西 ,是 向 马赫 及 其 现代 英美 走狗 伸 出 了 手 。 

马克 西 莫 夫 在 会 上 作 了 关于 “物理 学 唯心 主义 ”的 长 篇 发 言 , 对 相对 论 和 量子 力学 加 
以 批判 和 否定 ,宣称 爱 因 斯 坦 是 马赫 主义 者 ,还 对 弗 仑 克 尔 猛烈 择 击 。 他 的 发 言 只 得 到 
极 少数 人 的 支持 ,而 引起 组 织 委 员 会 大 多 数 成 员 和 被 邀请 到 会 的 学 者 们 的 惊讶 和 不 满 。 
人 们 纷纷 发 言 批评 马克 西 莫 夫 ,认为 他 不 懂 相 对 论 和 量子 力学 ,还 对 他 说 :如 果 您 以 列 
宁 和 马克 思 的 名 义 发 表 自 己 的 错误 见解 ,那么 您 就 在 妨碍 我 们 的 斗争 ,而 不 是 帮助 我 们 
斗争 。” 

马尔 科 夫 的 文章 4 论 物理 知识 的 本 质 》 是 会 议 批评 的 重点 。 马 尔 科 夫 发 言 对 自己 的 
文章 作 了 进一步 的 解释 ,详细 地 回答 了 批评 者 的 意见 ,他 力图 说 明 量子 力学 原理 的 基础 
是 唯物 主义 的 。 马 尔 科 夫 的 观点 得 到 了 一 些 物理 学 家 的 支持 ,B. JI. 金 兹 堡 明 确认 为 马 
尔 科 夫 的 文章 是 哲学 文献 中 的 重大 进展 。 

组 织 委员 会 主席 托 普 奇 耶 夫 发 言 对 会 议 进行 引导 :应 当 更 多 地 批评 马尔 科 夫 文章 
中 的 缺点 。 你 们 是 怎么 考虑 的 ? 我 们 用 三 个 月 讨论 这 个 问题 是 偶然 的 吗 ?” 他 还 直言 不 
讳 地 说 明 , 会 议 的 组 织 者 对 事实 的 实质 .认识 论 和 方法 论 的 细节 不 感 兴趣 。 运 动 已 经 开 
始 了 ,需要 有 牺牲 者 。 

塔 姆 和 福 克 对 托 普 奇 耶 夫 作 了 反驳 。 塔 姆 指出 ,马克 西非 夫 等 人 对 马尔 科 夫 的 批评 
不 客观 ,事实 上 他 们 在 号 召 拒绝 量子 力学 。 福 克 认 为 在 马尔 科 夫 的 文章 和 他 的 发 言 中 绝 
没有 任何 对 物理 学 唯心 主义 的 支持 。 

塔 姆 和 福 克 的 立场 受到 了 围攻 。 组 织 委员 会 成 员 B. M. 伍 尔 发 言说 :“ 我 们 必须 遵循 
上 面 教 导 的 法 则 , 即 主要 危险 是 放弃 斗争 的 倾向 。 如 果 说 到 物理 学 中 的 情况 ,那么 我 们 
同 机 械 唯 物 主义 、 同 力学 化 的 斗争 是 积极 的 …… 而 同 物理 学 唯心 主义 则 不 作 斗 争 , 或 看 
相反 地 …… 在 我 们 物理 学 家 中 偷偷 地 宣传 它 。 因 此 很 自然 ,对 于 我 们 来 说 主要 的 危险 乃 
是 唯心 主义 的 牌 曲 渗 和 人 到 我 们 之 中 并 在 我 们 这 里 流行 ，,…… 应 当 燃 起 反对 这 种 危险 的 
KIA.” 
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马尔 科 夫 和 弗 仑 克 尔 在 以 后 一 系列 会 议 中 就 成 了 斗争 的 对 象 , 即 所 谓 运 动 中 的 “ 牺 
HE”. 

会 议 的 组 织 者 从 一 开始 便 想 吸引 国内 权威 的 物理 学 家 也 参加 到 这 次 批判 运动 中 来 ， 
但 是 他 们 或 者 拒绝 到 会 ,或 者 拒绝 发 言 , 而 福 克 、 塔 姆 、 约 飞 等 人 即 或 发 言 ,其 内 容 也 不 符 
合 组 织 者 的 期 望 。 只 有 少数 哲学 家 和 物理 学 教授 当 了 这 次 批判 运动 的 主力 。 

组 织 委员 会 工作 了 三 个 月 ,从 1948 年 12 H 30 日 到 1949 年 3 月 16 日 共 召 开 了 42 
次 讨论 会 。 这 42 次 讨论 会 就 是 全 苏 物 理学 家 会 议 的 预备 和 预演 。 会 议定 于 1949 年 3 上 月 
21 日 在 莫斯科 召开 。 但 是 这 个 会 议 没 有 如 期 召开 ,以 后 再 也 没有 召开 。 

是 谁 能 够 取消 这 个 经 联 共 中 央 书 记 处 委托 筹备 了 三 个 月 的 全 苏 物理 学 家 会 议 呢 ? 
当时 只 有 斯 大 林 才 有 这 种 权力 。 据 说 事情 的 经 过 是 这 样 的 :在 1949 年 春 的 一 次 会 议 上 ， 
贝 利 亚 问 科学 家 库 尔 恰 托 夫 , 说 相对 论 和 量子 力学 是 唯心 主义 ,必须 抛弃 它们 ,这 种 说 法 
对 不 对 ? 库 尔 恰 托 夫 对 此 回答 说 :“ 我 们 正在 制造 原子 弹 , 它 的 作用 是 以 相对 论 和 基于 力 
学 为 基础 的 。 如 果 抛 弃 了 它们 ,那么 也 就 必须 抛弃 原子 弹 .” 贝 利 亚 对 这 个 回答 深 感 不 
安 , 他 说 ,最 主要 的 事情 是 原子 弹 , 而 其 他 的 一 切 都 是 无 稽 之 谈 。 看 来 ,是 他 同 斯 大 林 进 
行 了 联系 ,使 斯 大 林 取 消 了 这 次 会 议 。 

会 议 虽然 没有 召开 ,对 物理 学 唯心 主义 和 世界 主义 的 批判 斗争 并 没有 停止 。 

巴 甫 洛 夫 生理 学 会 议 

巴 甫 洛 夫 (1849 一 1936) 是 苏联 生理 学 家 ,他 研究 高 级 神经 活动 ,提出 “条 件 反 射 " 概 
念 , 因 对 消化 生理 的 研究 成 就 获得 1904 年 诺 贝 尔 生理 学 医学 奖 , 著 有 《消化 腺 机 能 讲义 》 
(1897). 

1950 年 6 月 28 日 至 ?月 4 日 由 苏联 科学 院 和 苏联 医学 科学 院 联 合 召 开 了 已 甫 洛 夫 
生理 学 会 议 。 搬 用 1948 4p 8 月 生物 学 会 议 的 模式 , 像 只 承认 遗传 学 的 米 丘 林学 派 那样 ， 
只 承认 生理 学 中 的 巴 甫 洛 夫 学 派 。 这 次 会 议 宣 称 只 有 巴 甫 洛 夫 学 说 是 唯一 正确 的 ,其 他 
的 生理 学 学 说 都 遭 到 了 批判 。 德 国生 理学 家 魏 尔 哺 ( 又 译 微 耳 和 ,1821 一 1902) 是 细胞 病 
理学 的 创始 人 ,他 创办 《病理 解剖 学 、. 生 理学 及 临床 医学 记录 ?刊物 , 著 有 《细胞 病理 学 》 一 
书 , 对 生理 学 .病理 学 的 发 展 有 很 大 影响 。 然 而 魏 尔 哺 学 说 在 会 上 被 全 盘 和 否定 ,还 称 之 为 
“ 伪 科 学 ”。 

会 议 点 名 批判 了 当时 正在 从 事 研 究 工作 的 一 批 生理 学 家 以 及 心理 学 家 、 病 理学 家 、 
精神 病 学 家 ,说 他 们 的 研究 走 上 了 “违背 巴 甫 洛 夫 方向 的 错误 道路 ”, 称 他 们 为 “唯心 主义 
的 科学 家 ”。 会 议 指责 一 些 科学 家 想 在 生理 学 研究 中 建立 他 们 自己 的 “学 派 ” 或 “小 学 
派 ”, 是 “ 毫 无 理由 的 倾向 ”。 对 于 一 些 比较 年 轻 的 生理 学 研究 人 员 也 进行 了 批判 ,说 本 来 
期 望 他 们 “发 展 ” 巴 甫 洛 夫 学 说 ,然而 他 们 “不 仅 没 有 和 伪 科 学 、 和 反 巴 甫 洛 夫 的 潮流 进行 
斗争 ,反而 在 茶 些 基本 问题 上 竟然 也 离开 了 巴 甫 洛 夫 的 思想 ,还 致力 于 修改 巴 甫 洛 夫 的 
许多 重要 原则 ”, 这 些 都 是 对 巴 甫 洛 夫 学 说 采取 了 对 抗 态度 。 

会 议 通 过 了 决议 ,认为 巴 甫 洛 夫 学 说 是 “社会 主义 的 “辩证 唯物 主义 ”的 生理 学 学 
说 ,提出 要 在 巴 甫 洛 夫 学 说 的 基础 上 改造 生理 学 、 心 理学 和 医学 。 总 之 ,这 次 会 议 的 日 
的 ,就 是 要 把 苏联 的 生理 学 研究 通通 纳入 巴 甫 洛 夫 学 说 的 框架 ,不 允许 存在 任何 不 同 于 
巴 甫 洛 夫 学 说 的 观点 .思想 和 学 派 。 事 实证 明 , 这 种 专横 的 做 法 ,是 不 利于 开展 正常 的 生 
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理学 研究 的 ,也 不 利于 真正 发 展 巴 甫 洛 夫 学 说 。 

勒 柏 辛 斯 卡 姓 “ 新 细胞 学 说 ”会议 

在 1950 年 和 1952 年 ,苏联 医学 科学 院 和 苏联 科学 院 生物 学 部 曾 两 度 召 开会 议 , 一 
方面 批判 瑶 尔 啸 的 细胞 学 说 ,认为 它 是 “阻碍 科学 进步 的 最 虚伪 、 最 唯心 .最 反动 的 ”在 
社会 主义 已 经 胜利 了 的 国家 不 应 当 再 有 反动 的 魏 尔 啸 理论 的 存在 ”: 一 方面 讨论 和 承认 
勒 柏 辛 斯 卡 娅 的 新 细胞 学 说 ,肯定 其 "细胞 起 源 于 生活 物质 ”的 结论 是 符合 辩证 唯物 主 
义 的 。 

AIEO E IU Sk ^E T. 1871 年 ,早年 从 事 革命 ,是 苏联 共产 党 员 , 曾 两 次 被 流放 西伯 利 
亚 。 她 于 1919 年 开始 细胞 学 的 研究 工作 ,从 1949 年 起 成 为 苏联 医学 科学 院 实验 生物 研 
究 所 生命 物质 发 展 部 的 领导 人 。 勒 柏 辛 斯 卡 娅 在 其 主要 著作 《细胞 起 源 于 生活 物质 》 一 
书 中 写 道 :“ 在 过 去 一 百年 当中 ,科学 上 和 政治 上 都 是 反动 的 德国 学 者 魏 尔 哺 的 细胞 学 说 
统治 着 生物 学 界 ”,“ 魏 尔 哺 理 论 成 了 魏 斯 曼 一 一 摩尔 根 学 说 的 基础 .” 她 认为 魏 尔 哺 理 论 
中 “细胞 从 细胞 产生 ”的 观点 是 反动 的 有 害 的 ,因为 这 是 违背 辩证 唯物 主义 的 规律 的 。 

勒 柏 辛 斯 卡 娅 在 书 中 强调 说 ,为 了 要 打倒 反动 的 魏 尔 是 理论 ,必须 依靠 事实 。 她 进 
行 了 一 系列 的 实验 。 例 如 ,她 以 赂 蚜 的 血液 做 实验 ,观察 卵黄 球 的 各 种 不 同 的 发 展 阶段 ， 
并 得 出 结论 说 "是 一 幅 卵 黄 球 演化 成 细胞 的 图 画 。" 她 还 作 了 这 样 的 水 蝗 实 验 : 将 水 昕 放 
在 乳 钵 中 执 碎 ,再 反复 用 离心 机 分 离 ; 约 一 小 时 后 ,在 显微镜 下 观察 到 溶液 中 有 针尖 般 的 
闪光 小 点 ,然后 小 点 逐 池 增 大 而 成 为 团聚 体 ; 再 以 水 凡 的 食物 剑 水 了 蚤 的 提取 物 作 成 含 营 
养 的 培养 基 ,在 适当 的 温度 下 ,团聚 体能 在 24 小 时 内 发 展 成 为 细胞 。 

勒 柏 辛 斯 卡 娅 的 这 些 实验 和 她 的 结论 ,起初 曾 受 到 来 自 苏 联 同行 的 怀 蜂 和 反对 , 然 
而 并 没有 因此 展开 科学 的 研究 .检验 和 讨论 。 李 森 科 是 坚决 支持 勒 柏 辛 斯 卡 娅 的 结论 
的 ,他 在 为 《细胞 起 源 于 生活 物质 》 所 写 的 序言 中 说 : “当然 ,那些 在 自己 的 科学 思想 里 还 
没有 除去 形而上学 的 科学 工作 者 ,不 仅 会 不 承认 勤 柏 辛 斯 卡 娅 理论 的 前 提 和 结论 ,而且 
因为 不 同意 她 工作 的 理论 见解 ,他 们 会 连 她 工作 的 实际 部 分 的 确实 性 也 否定 了 的 。 但 我 
完全 相信 ,对 于 有 真正 的 发 展 理论 和 辩证 唯物 主义 观点 的 科学 工作 者 , 勒 柏 辛 斯 卡 娅 的 
实际 材料 是 完全 可 以 接受 的 .”“ 可 以 确信 , 勒 柏 辛 斯 卡 娅 的 工作 的 科学 实际 意义 是 只 会 
与 年 俱 增 的 。 在 科学 中 ,理论 见解 都 是 要 经 受 实验 检验 的 , 怎 能 仅 以 是 否 具 有 辩证 唯物 
主义 观点 作为 判断 是 非 的 标准 呢 ? 李 森 科 在 这 里 宣扬 哲学 代替 科学 的 雇 论 。 然 而 , 正 是 
在 李 森 科 的 支持 下 ,《 细 胞 起 源 于 生活 物质 》 一 书 获 得 了 斯 大 林 奖 金 一 等 奖 。 

斯 大 林 逝 世 以 后 不 久 , 一 些 科 学 家 重新 审查 了 勒 柏 闪 斯 卡 娅 的 工作 。 例 如 ,有 两 位 
科学 家 ( 马 卡 洛 夫 和 库 兹 洛 夫 ) 重 复 进行 水 昕 实验 ,他 们 发 现 , 原 来 勒 柏 辛 斯 卡 姬 所 描述 
的 现象 实际 上 是 一 种 物理 -化 学 过 程 ,并 不 是 形成 细胞 的 生物 过 程 。1955 年 , 另 有 两 位 科 
学 家 ( 辛 金 和 米 克 海 洛 夫 ) 撰 写 和 发 表 了 题 为 人 新 细胞 学 说 ”和 它 的 事实 基础 》 和 《 论 “ 新 
细胞 学 说 ?两 篇 论文 ,郑重 地 宣告 :新 细胞 学 说 ?缺乏 令 人 信服 的 事实 基础 。 

尽管 李 森 科 利用 权势 ,从 哲学 上 为 勒 柏 辛 斯 卡 娅 的 工作 打 了 保 票 ,然而 终究 经 不 住 
实验 事实 的 检验 , 喧 器 一 时 的 勒 氏 新 细胞 学 说 ,不 得 不 在 事实 面前 承认 失败 ,宣告 死亡 。 
后 来 ,苏联 科学 院 院 长 湿 斯 米 扬 诺 夫 把 这 件 事 称 为 苏联 科学 中 根据 不 足 , 却 大 吹 大 擂 的 
一 个 典型 例子 。 
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太阳 系 演 化 问题 会 议 

1951 年 4 月 16 日 至 19 日 ,苏联 科学 院 数 学 物理 学 部 召开 了 关于 太阳 系 演化 问题 的 
讨论 会 。 会 议 规模 相当 大 ,有 天 文学 家 、 物 理学 家 、 地 质 学 家 、 地 球 物 理学 家 和 地 球 化 学 
家 ,以 及 数学 家 等 三 百 多 人 参加 了 会 议 。 

施 密 特 院士 在 会 上 作 了 “地 球 和 行星 的 起 源 问题 ”的 报告 ,报告 中 对 资本 主义 国家 的 
天 体 演 化 学 .万 至 整个 科学 作 了 这 样 的 评价 “不管 天 文 台 如 何 多 ,不 管 新 事实 累积 的 进 
展 如 何 巨 大 ,资本 主义 国家 中 的 天 体 演化 学 家 的 理论 思想 却 只 是 无 力 地 陷 人 绝境 ,这 究 
竟 是 怎么 搞 的 呢 ? 这 个 原因 在 于 资产 阶级 科学 的 总 危机 ,资产 阶级 科学 在 这 个 或 那个 有 
限 的 部 门 中 还 有 能 力 做 一 点 积极 的 工作 ,但 已 经 不 能 解决 最 重要 的 原则 性 问题 了 .” 

会 议 通 过 的 决议 也 说 :“ 近 几 十 年 来 ,外 国 的 天 体 演化 学 已 走 人 了 思想 混乱 的 状态 ， 
显明 地 反映 出 腐朽 的 资本 主义 社会 的 矛盾 。 虽 然 曾 提出 了 不 少 的 天 体 演 化 假说 ,但 大 多 
数 都 与 事实 脱节 ,和 科学 没有 任何 共同 之 处 ,并 带 有 公然 的 唯心 主义 色彩 …… " 

在 会 议 上 就 是 用 这 样 的 论调 批判 .拒绝 和 和 否定 了 在 资本 主义 国家 中 先后 提出 的 各 种 
天 体 演化 假说 。 和 别 的 会 议 略 有 不 同 的 是 ,会 上 没有 直接 批判 苏联 的 学 者 ,虽然 在 太阳 
系 演化 问题 上 ,苏联 学 者 之 间 也 有 不 同 的 观点 。 费 申 柯 夫 院 士 就 提出 了 与 施 密 特 院士 截 
然 对 立 的 假说 ,他 们 各 自 都 认为 自己 的 假说 是 坚持 辩证 唯物 主义 观点 的 。 在 会 议 的 决议 
中 也 写 道 : “天体 演 化 学 在 苏联 ,继承 了 俄罗斯 的 唯物 主义 传统 ,完全 在 男 一 个 基础 上 发 
展 起 来 。” 决 议 称 赞 苏联 学 者 克服 了 形式 主义 和 不 可 知 论 , “日益 自觉 地 熟练 地 运用 了 最 
先进 的 唯一 正确 的 辩证 唯物 主义 方法 论 ”。 

化 学 结构 理论 问题 讨论 会 与 共振 论 批判 

19514F 6 H 11 日 至 14 日 ,由 苏联 科学 院 化 学 部 召开 了 有 机 化 学 中 化 学 结构 理论 问 
题 全 苏 讨论 会 ,有 全 苏 各 地 的 研究 机 构 和 高 等 学 校 的 科学 家 四 百 多 人 参加 了 会 议 , 除 了 
化 学 家 外 ,还 有 一 些 物理 学 家 和 哲学 家 也 参加 了 会 议 。 

JL * 日 丹 庶 夫 为 1951 年 出 版 的 《 布 特 列 洛 夫 选 集 》 写 了 一 篇 评介 ( 布 特 列 洛 夫 是 19 
世纪 俄国 化 学 家 ,他 于 1861 年 明确 地 提出 了 “化 学 结构 ”概念 ,对 于 推进 化 学 结构 理论 曾 
作出 重要 页 献 ) ,评介 中 说 :“ 联 共 ( 布 ) 中 央 委 员 会 关于 意识 形态 问题 的 决议 ,以 及 关于 哲 
学 和 生物 学 问题 的 讨论 ,激励 了 广大 的 苏联 有 机 化 学 家 们 。 拥 护 化 学 科学 的 唯物 论 基 
础 ,维护 俄罗斯 和 苏维埃 科学 家 在 有 机 化 学 领域 内 的 发 明 权 ,反对 从 资产 阶级 化 学 家 中 
间 传 来 的 唯心 主义 和 不 可 知 论 的 影响 ,这 样 一 种 积极 的 斗争 是 展开 了 。” 

这 次 讨论 会 的 召开 正 是 为 了 进行 这 样 一 种 斗争 。 会 议 的 批判 对 象 是 20 世纪 30 年 
代 由 美国 化 学 家 鲍 林 提出 的 共振 论 . 英 果 尔 德 在 英国 发 展 起 来 的 中 介 论 ,认为 共振 论 和 
中 介 论 的 基本 概念 是 错误 的 ,在 方法 论 上 是 唯心 主义 的 、 机 械 论 的 ,在 量子 力学 上 是 没有 
根据 的 ,在 化 学 上 是 没有 用 处 的 。 会议 还 点 名 批判 了 共振 论 在 苏联 的 追随 者 和 继承 者 、 
苏联 科学 院 通 讯 院 士 苏 尔 人 金 .加 特 金 娜 等 人 。 

在 会 议 上 ,苏联 科学 院 化 学 部 委员 会 主席 切 列宁 院士 代表 化 学 部 委员 会 作 了 一 个 长 
篇 报告 , 题 为 6 有 机 化 学 中 化 学 结构 理论 的 状况 》。 报 告 一 方面 详细 论述 了 布 特 列 洛 夫 的 
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化 学 结构 理论 在 化 学 发 展 中 的 革命 地 位 和 作用 。 一 方面 对 共振 论 的 概念 和 方法 作 了 系 
统 的 批判 。 在 讨论 报告 时 , 苏 尔 金 .加 特 金 娜 等 人 都 按照 报告 的 论点 作 了 检讨 性 的 发 言 。 

但 是 在 会 议 最 后 一 天 通过 的 决议 中 ,虽然 说 :讨论 会 同意 苏联 科学 院 化 学 部 委员 会 
所 作 的 报告 的 基本 论点 ”, 同 时 又 说 :“ 必 须 指 出 报告 中 的 许多 严重 缺点 ,例如 ,报告 中 没 
有 说 明 化 学 理论 问题 中 的 思想 牌 曲 与 生物 学 和 生理 学 中 的 敌对 理论 是 密切 联系 的 ,他 们 
联合 组 成 了 反动 的 资产 阶级 思想 反对 唯物 论 的 斗争 的 统一 战线 …… j 

决议 还 说 :理论 有 机 化 学 的 最 重要 的 任务 便 是 创造 性 地 、 发 展 布 特 列 洛 夫 学 说 ， 
GA 化 学 结构 理论 的 发 展 ， MEER M ae 与 化 学 中 唯心 
的 与 机 械 的 理论 作 斗 争 中 进行 。” 

1951 年 ,会 议 之 后 不 久 必 布尔 什 维 克 》 杂 志 发 表 了 哲学 家 凯 德 洛 夫 的 长 篇 文章 ;《 反 
对 有 机 化 学 中 的 唯心 论 和 机 械 论 ?。 文 章 按 照会 议决 议 的 调子 ,对 会 议 报 告 的 缺点 进行 
了 批评 ,对 苏 尔 金 . 加 特 金 娜 等 人 的 检讨 也 进行 了 批评 ,并且 作出 如 下 的 概括 ; “机械 地 把 
高 级 的 运动 形态 归 为 低级 的 运动 形态 ,并 最 终归 为 量子 力学 ,是 被 利用 来 直接 卫 护 和 宣 
传 科学 中 的 唯心 的 蒙昧 主义 。 从 这 个 例子 里 我 们 看 到 ,同一 类 型 的 .发 生 于 反动 的 资产 
阶级 科学 的 各 种 部 门 之 中 的 、 唯 心 的 机 械 的 倾向 :生物 学 中 的 魏 斯 曼 摩尔 根 主 义 、 物 理学 
中 的 检定 谓 、 狄 拉克 以 及 其 他 的 “物理 学 的 ?唯心 论 观 点 、 有 机 化 学 中 鲍 林 和 英 果 尔 德 的 
观点 是 如 何 密切 地 相互 关联 。 这 一 切 都 是 同一 个 服务 于 资产 阶级 思想 以 宣传 唯心 论 和 
僧侣 主义 的 伪 科学 的 理论 的 锁链 的 各 个 环节 。” 

看 来 , 凯 德 洛 夫 的 这 篇 文章 是 忠实 于 日 丹 诺 夫 指 示 的 。 他 还 特别 提出 ,存在 着 “现代 
反动 的 资产 阶级 科学 体系 ”。 这 样 , 就 把 整个 西方 世界 的 科学 作为 一 种 “反动 ”体系 , 同 苏 
联 的 “先进 "科学 体系 针锋相对 地 人 尖锐 对 立 起 来 。 

对 控制 论 和 其 他 学 科 的 批判 

在 这 一 时 期 ,除了 通过 以 上 一 系列 会 议 对 ”资产 阶级 科学 "发 动 进攻 外 ,还 利用 与 论 
工具 在 报刊 上 对 其 他 一 些 学 科 也 开展 了 批判 ,尤其 突出 的 是 对 于 控制 论 的 批判 。 

控制 论 是 第 二 次 世界 大 战 以 后 ,由 美国 科学 家 维 纳 于 1948 年 建立 的 ,其 著作 《控制 
论 ,或 关于 动物 和 机 器 中 控制 和 通讯 的 科学 ?的 出 版 标志 这 门 科 学 的 诞生 。 现 已 人 所 共 
知 , 控 制 论 和 信息 论 、 系 统 论 一 起 ,对 于 推动 20 世纪 科学 技术 的 进步 ,对 于 促进 自然 科学 
与 社会 科学 的 相互 结合 以 及 对 于 哲学 思想 的 发 展 都 起 了 重要 的 作用 。 然 而 ,这 门 有 重大 
意义 的 新 学 科 ,一 度 在 苏联 遭 到 全 盘 和 否定 和 猛烈 批判 。 

1953 年 ,在 苏联 4 哲学 问题 ?杂志 第 五 期 上 登载 了 一 篇 题 为 4 控制 论 为 谁 服务 》 的 文 
章 , 作 者 署名 为 “唯物 主义 者 "”。 文 章 把 控制 论 斥 为 "资产 阶级 伪 科 学 "唯心 主义 伪 科 
学 ”,“ 是 为 反动 的 资产 阶级 服务 的 ”。 

在 1954 年 出 版 的 《简明 哲学 辞典 中 , 设 有 “控制 论 " 这 一 条 目 ,释文 就 是 从 哲学 上 和 
政治 上 对 控制 论 痛 加 批判 。 一 开头 就 把 控制 论 定义 为 一 种 反动 的 伪 科 学 ”,“ 是 现代 机 
械 论 的 一 种 形式 ”, 并 且 解 释 说 :“ 控 制 论 和 17、18 世纪 的 旧 机 械 论 不 同 , 它 认为 心理 、 生 
理 现象 和 社会 现象 不 是 同 最 简单 的 机 械 相 类 似 , 而 是 同 电子 机 器 和 电子 仪器 相 类 似 , 它 
把 大 脑 的 活动 同 计算 机 的 工作 等 量 齐 观 ,把 社会 生活 和 电信 系统 混为一谈 ,就 其 本 质 来 
说 ,控制 论 的 目的 是 要 反对 唯物 主义 辩证 法 ,反对 巴 甫 洛 夫 所 论证 的 现代 科学 的 生理 学 ， 
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反对 马克 思 主 义 关 于 社会 生活 规律 的 科学 观点 。 这 种 机 械 论 的 形而上学 的 伪 科 学 跟 哲 
学 中 ,心理 学 中 和 社会 学 中 的 唯心 主义 气味 相投 "释文 的 结尾 是 “控制 论 不 仅 是 帝国 主 
义 反 动 势 力 的 思想 武器 ,而 且 也 是 实现 他 们 的 军事 侵略 计划 的 手段 .” 

此 外 ,对 土壤 学 和 数学 等 学 科 也 有 过 比较 集中 的 批判 。 

在 土壤 学 方面 ,批判 了 “反动 的 ”英美 土壤 学 ,批判 了 “在 西欧 和 美国 所 盛行 的 农业 地 
质 学 和 农业 化 学 的 路 线 ”, 同 时 竭力 宜 扬 苏联 威廉 斯 院士 及 其 学 派 的 “进步 的 ”土壤 学 , 认 
为 威廉 斯 的 土壤 学 和 米 丘 林学 说 一 起 ,为 农业 生物 学 的 发 展 莫 定 了 科学 基础 。 

在 数学 方面 ,对 数理 逻辑 和 数学 基础 中 的 逻辑 主义 、 直 觉 主义 和 形式 主义 ,都 作为 数 
学 唯心 主义 思想 进行 了 批判 ,同时 认为 只 有 俄罗斯 和 苏维埃 的 数学 家 的 成 就 才 体 现 了 辩 
证 法 和 唯物 论 的 传统 。 

这 里 我 们 应 该 指出 ,在 声势 浩大 的 批判 运动 中 ,苏联 的 许多 科学 家 保持 了 冷静 的 科 
学 态度 ,继续 坚持 正确 的 观点 ,虽然 一 些 人 被 迫 作 检讨 , 却 并 不 轻易 在 学 术 问 题 上 无 限 上 
纲 , 随 意 作 政 治 或 哲学 的 结论 。 例如 ,在 化 学 结构 讨论 会 上 ,在 对 共振 论 的 一 片 批判 声 
中 ,许多 科学 家 仍然 强调 运用 现代 物理 学 及 其 实验 和 理论 的 方法 来 研究 化 学 结构 是 正确 
的 ,肯定 量子 化 学 在 理论 化 学 中 的 作用 。 还 发 生 过 “ 切 林 拆 夫 事 件 ”。 切 林 拆 夫 教 授 是 发 
动 批判 共振 论 的 ,他 提出 一 种 “新 的 结构 理论 ”。 会 上 科学 家 们 敢于 明确 指出 他 的 这 种 理 
论 * 既 与 实验 事实 矛盾 ,也 与 量子 化 学 的 普遍 原则 矛盾 ,是 没有 科学 性 的 ,应 该 子 以 抛 
弃 ” 尽 管 切 林 拆 夫 指 责 这 些 科学 家 是 共振 论 的 直接 拥护 者 ,他 仍然 陷于 孤立 ,没有 能 够 
成 为 化 学 界 的 李 森 科 。 像 这 样 的 一 些 情况 ,在 当时 是 难能可贵 的 。 


(三 ) 40 年 代 苏 联 对 待 自然 科学 的 指导 思想 和 以 后 的 纠正 


以 上 我 们 回顾 了 自 日 丹 诺 夫 在 哲学 讨论 会 上 发 言 之 后 ,在 苏联 自然 科学 界 批判 所 谓 
“资产 阶级 思想 ”的 情况 。 从 所 发 生 的 一 系列 触目 惊 心 的 事件 中 ,可 以 看 出 ,在 那 一 时 期 
苏联 对 待 自然 科学 有 以 下 几 个 指导 思想 。 

一 、 一 切 事物 ,包括 自然 科学 在 内 ,都 具有 阶级 性 。 忘 记 了 自然 科学 所 反映 的 自然 规 
律 无 论 在 什么 政治 制度 下 都 是 同一 的 这 样 一 个 基本 事实 ,主观 地 硬 把 自然 科学 划分 为 社 
会 主义 的 和 资本 主义 的 两 大 对 立 的 体系 。 并 且 认 为 只 有 社会 主义 的 科学 是 先进 的 ,唯物 
主义 的 和 辩证 法 的 ,而 资本 主义 的 科学 是 反动 的 .唯心 主义 的 和 形而上学 的 ,只 能 为 资产 
阶级 的 利益 服务 。 

二 、 所 谓 “ 资 产 阶级 科学 的 总 危机 ”。 从 当时 的 “资本 主义 总 危机 ”这 样 一 个 (现在 看 
来 需要 重新 研究 的 ) 经 济 上 和 政治 上 的 总 判断 出 发 ,推断 出 贤 本 主义 国家 中 的 一 切 现象 ， 
包括 自然 科学 研究 在 内 ,都 处 于 危机 之 中 。 以 为 科学 已 陷于 混乱 状态 ,甚至 陷 人 绝境 ,不 
能 有 所 作为 。 无 视 在 资本 主义 发 达 的 国家 中 自然 科学 仍 有 生命 力 ,并 在 蓬勃 发 展 这 样 一 
个 实际 存在 的 现实 。 

三 、 在 自然 科学 中 坚持 布尔 什 维 克 党 性 原则 。 党 性 是 阶级 性 的 集中 表现 ,所 以 必须 
要 在 一 切 知识 部 门 ,包括 在 自然 科学 中 都 贯彻 党 性 原则 。 坚 持 苏维埃 科学 的 党 性 原则 ， 
就 是 要 对 自然 科学 中 的 资产 阶级 思想 进行 “无 情 的 揭 破 ”, 并 给 予 “ 致 命 的 打击 ”。 
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四 、 反 对 世界 主义 和 宣传 爱国 主义 。 在 “反对 世界 主义 ”的 口号 下 ,反对 苏联 的 科学 
家 们 研究 和 讲授 在 西方 国家 发 展 起 来 的 新 的 科学 理论 , 即 反 对 ”* 奴 颜 婢 膝 地 拜倒 在 西方 
资产 阶级 科学 面前 ”。 在 “爱国 主义 ”的 口号 下 ,强调 “保卫 俄罗斯 科学 家 在 自然 科学 上 的 
发 明 权 ”, 以 致 几乎 在 自然 科学 的 各 个 部 门 中 都 宜 称 “俄罗斯 第 一 ”, 都 要 找 出 代表 “先进 
的 唯物 主义 传统 ”的 俄罗斯 科学 家 ,而 西欧 的 科学 家 则 被 说 成 是 “ 莘 窃 者 ”或 “唯心 主义 
者 ”。 

正 是 在 这 样 一 些 错误 思想 的 指引 下 ,在 1948 年 以 后 的 相当 长 的 一 个 时 期 中 ,苏联 在 
自然 科学 方面 施行 了 极 " 左 "的 指导 方针 。 对 于 资本 主义 国家 的 科学 一 概 加 以 排斥 ,采取 
了 不 导 一 顾 ,甚至 咯 之 以 鼻 的 轻 基 态度 ,把 许多 重要 的 科学 成 就 斥 为 “资产 阶级 科学 ”、 
“人 擅 科 学 ”。 

ELTER 恩格斯 曾经 明确 地 认为 科学 是 一 种 在 历史 上 起 推动 作用 的 .革命 的 力量 。 
他 们 对 于 自然 科学 中 每 一 种 新 的 理论 ,都 给 予 极 大 的 关注 ,对 于 自然 科学 中 每 一 个 新 的 
BER ,都 感到 衷心 的 喜悦 。 恩 格 斯 还 说 过 ,科学 家 是 虔诚 的 宗教 徒 , 但 在 他 的 科学 研究 范 
围 内 , 却 是 不 届 不 挠 的 唯物 主义 者 。 为 了 建立 辩证 唯物 主义 的 世界 观 ,马克 思 和 恩格斯 
都 曾 花 费 不 少时 间 和 精力 ,孜孜不倦 地 钻研 过 数学 和 各 门 自然 科学 ,以 便 从 中 吸取 辩证 
的 和 唯物 的 思想 。 马 克 思 、 恩格斯 当年 对 于 自然 科学 和 自然 科学 家 的 看 法 ,以 及 他 们 对 
于 自然 科学 与 辩证 唯物 主义 哲学 的 关系 所 采取 的 态度 ,在 20 世纪 以 后 ,直至 今天 ,都 是 
非常 正确 的 。 日 丹 庶 夫 的 发 言 和 苏联 那 一 时 期 对 待 自然 科学 的 方针 ,与 马克 思 、 恩格斯 
的 认识 和 态度 相 比 ,真是 相去 十 万 八 千里 ! 

自然 科学 是 探求 和 揭示 自然 规律 的 。 技 术 的 运用 和 发 展 与 各 国 的 经 济 .政治 利益 相 
联系 ,会 显示 出 国 别 的 不 同情 况 。 可 是 对 自然 科学 的 理论 研究 来 说 ,任何 一 门 科 学 理论 
的 进步 都 是 世界 各 国学 者 前 仆 后 继 、 共 同 奋斗 的 结果 。 科 学 的 理论 成 就 具有 国际 性 ,是 
全 人 类 的 共同 财富 。 只 承认 俄罗斯 科学 家 的 贡献 ,只 强调 俄罗斯 科学 家 的 “发 明 权 ”, 贬 
低 西 欧 各 国 科学 家 的 研究 成 果 , 抹 杀 或 否定 他 们 的 发 明 , 这 种 作法 是 违反 历史 的 、 极 不 实 
事 求 是 的 。 只 把 俄罗斯 科学 说 成 是 具有 唯物 主义 传统 的 ,而 把 资本 主义 国家 的 科学 一 律 
斥 为 唯心 主义 和 形而上学 的 ,这 也 是 不 符合 实际 、 不 能 令 人 信服 的 。 

20 世纪 以 来 ,自然 科学 的 各 个 领域 都 有 突飞猛进 的 发 展 ,新 思想 、 新 发 现 、 新 理论 不 
断 涌现 。 例 如 ,相对 论 和 量子 力学 的 提出 ,分 子 生物 学 的 建立 ,电子 计算 机 的 出 现 和 应 
用 ,控制 论 等 新 学 科 的 诞生 等 等 ,这 些 都 使 人 类 的 智慧 展现 出 新 的 水 平 ,为 辨证 唯物 主义 
哲学 提供 了 丰富 的 思想 源泉 。 脱 离 20 扯 纪 科学 发 展 的 这 个 主流 对 自然 科学 的 重大 成 就 
视而不见 ,只 是 抓 住 科学 家 们 在 科学 探索 过 程 中 出 现 的 某 些 结果 或 某 些 提 法 ,以 证 明 资 
本 主义 国家 的 科学 仍然 在 坚持 唯心 主义 ,为 宗教 服务 ,就 只 能 像 日 丹 诺 夫 的 发 言 和 苏联 
一 系列 会 议 的 决议 那样 ,对 科学 作出 片面 的 不 符合 实际 的 错误 判断 。 固 然 ,20 世纪 以 后 
宗教 仍 在 利用 科学 为 神学 教义 作 辩护 ,在 自然 科学 中 仍然 有 唯心 主义 和 形而上学 观点 存 
在 ,但 是 ,这 些 绝 不 是 科学 发 展 的 主流 。 夺 大 这 些 现象 ,认为 西方 科学 已 处 于 “混乱 ”和 
“危机 "的 境地 ,认为 马克 思 主 义 哲学 的 任务 就 在 于 抢 起 大 棒 批 判 “ 资 产 阶级 思想 ”, 而 别 
无 其 他 ,这 真是 “一 叶 障 目 ,不 见 泰 山 ”, 陷 入 错误 的 片面 认识 和 估计 中 了 。 

苏联 科学 正 是 由 于 否认 和 拒绝 世界 先进 成 就 而 一 度 处 于 孤芳自赏 的 封闭 状态 。 当 
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时 真正 受到 致命 打击 的 其 实 一 点 也 不 可 能 是 西方 科学 ,而 是 苏联 境内 的 一 批 符合 世界 科 
学 潮流 的 研究 方向 和 一 批 正 在 从 事 探 索 研 究 的 科学 家 。 粗 暴 无 理 的 批判 和 行政 组 织 措 
施 ,使 苏联 科学 的 某 些 领 域 不 能 不 蒙受 惨重 损失 ,从 而 明显 地 拉 大 了 与 世界 先进 水 平 的 
差距 ,造成 了 落后 的 局 面 。 

当然 ,事情 总 是 在 变 的 。 苏 联 对 于 自然 科学 的 指导 思想 后 来 也 逐渐 发 生 了 变化 。 

1950 年 斯 大 林 的 著作 《马克 思 主 义 与 语言 学 》 一 书 出 版 。 由 于 书 中 明确 认为 语言 学 
不 是 上 层 建筑 ,不 具有 阶级 性 ,这 就 在 苏联 开始 破除 一 切 事物 都 具有 阶级 性 的 错误 观点 ， 
并 且 引 起 了 对 自然 科学 的 性 质 的 讨论 。 根 据 斯 大 林 关 于 上 层 建筑 的 定义 ,科学 家 们 提出 
自然 科学 本 身 不 是 上 层 建筑 。 因 此 ,从 这 个 时 候 起 ,在 苏联 就 不 像 以 前 那样 强调 自然 科 
学 的 阶级 性 和 党 性 原则 了 。 

在 1953 年 斯 大 林 逝 世 以 后 ,不 但 对 于 自然 科学 的 指导 思想 有 了 更 加 明显 的 变化 ,而 
且 对 于 1948 年 以 来 在 自然 科学 各 个 领域 的 批判 ,也 陆 陆 续 续 地 进行 了 纠正 。 

自 1954 年 起 ,在 苏联 报刊 上 发 表 了 一 系列 文章 和 报告 。 如 ,1954 年 《真理 报 》 发 表 的 
《 论 科 学 中 的 批评 .革新 精神 和 教条 主义 》,1955 年 (文学 报 》 发 表 的 《科学 中 的 学 派 》,1956 
年 苏 共 第 二 十 次 代表 大 会 以 后 苏联 科学 院 院 长 涅 斯 米 扬 诺 夫 所 作 的 长 篇 报告 ,1957 年 
《哲学 问题 》 杂 志 的 社论 等 等 ,都 是 对 1948 年 以 后 在 自然 科学 指导 思想 方面 的 纠正 。 从 
这 些 文章 、 报 告 中 可 以 看 到 这 样 一 些 变 化 :一 、 不 提 自 然 科 学 的 党 性 原则 、 不 提 资 本 主义 
科学 (或 资产 阶级 科学 ) 和 社会 主义 科学 ;二 、 认 为 “不 能 把 同 敌 对 思想 、 同 阶级 敌人 作 斗 
争 的 方式 和 方法 搬 用 到 苏联 学 者 对 各 种 问题 的 学 术 讨 论 中 来 ”; 三、 反对 “对 待 自 然 科学 
的 积极 成 就 的 虚无 主义 态度 ”; 四 、 在 学 术 上 开始 提倡 不 同 的 学 派 。 

涅 斯 米 扬 诺 夫 在 其 报告 中 指出 :“ 用 压制 科学 上 的 反对 者 ,贴标签 以 及 类 似 的 不 科学 
的 方法 来 解决 科学 上 的 争论 问题 的 习气 ,曾经 在 生物 学 中 扎 下 了 根 ”,“ 米 丘 林 方向 的 活 
动 者 不 应 该 妨碍 生物 学 研究 的 其 他 实验 方向 ”。1956 年 李 森 科 辞 去 了 农业 科学 院 院 长 职 
务 , 并 且 受 到 了 批判 (由 于 赫 鲁 晓 夫 再 次 支持 李 森 科 , 此 后 苏联 的 生物 科学 仍然 有 重大 的 
反复 和 曲折 )。 前 面 提 到 被 解除 职务 的 奥 尔 培 里 院士 恢复 了 研究 工作 并 承认 以 他 为 首 的 
生理 学 学 派 应 有 在 科学 中 走 独 立 道路 的 权力 。 

在 物理 学 方面 ,1955 年 《哲学 问题 》 杂 志 在 关 于 相对 论 讨论 的 一 篇 总 结 性 文章 中 批评 
了 过 去 “对 待 现 代 物 理学 上 最 重要 理论 之 一 ( 指 相 对 论 ) 的 恶劣 的 虚无 主义 观点 ”"。 著 名 
物理 学 家 柱 克 院士 撰文 点 名 指出 某 些 批 评 是 对 科学 的 无 知 。1957 年 《哲学 问题 ?的 社论 
也 明确 承认 该 刊 过 去 对 马尔 科 夫 文章 的 批判 “采取 了 不 应 有 的 尖锐 态度 ”。 

对 于 1951 年 的 化 学 结构 理论 问题 讨论 会 重新 作 了 评价 ,认为 会 议 “ 没 有 任何 根据 地 
给 现代 化 学 发 展 中 有 巨大 意义 的 景 子 论 概念 和 量子 力学 计算 方法 投 上 阴影 ”, 而 同时 又 
“不 公平 地 根本 怀疑 共振 论 的 创始 人 之 一 .卓越 的 进步 学 者 鲍 林 教授 的 全 部 研究 的 科学 
价值 "。 鲍 林 后 来 被 选 为 苏联 科学 院 的 外 国 院 士 。 

1955 年 以 后 ,在 苏联 肯定 了 控制 论 作 为 一 门 新 兴 科 学 的 重要 成 就 ,并 且 开 始 大 力 加 
以 提倡 -《 哲 学 问题 ?发 表 社 论 批评 了 过 去 对 数理 逻辑 的 攻击 ,指出 “ 它 是 现代 科学 中 最 
重要 的 研究 工具 之 一 ”。 

1958 年 召开 了 全 苏 自然 科学 哲学 问题 讨论 会 。 会 议 学 术 秘 书 撰文 批评 了 过 去 一 些 
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哲学 家 对 待 自然 科学 的 错误 态度 :和 否认 例如 量子 力学 ` 相 对 论 .控制 论 以 及 研究 遗传 学 
的 生物 物理 学 派 和 生物 化 学 学 派 等 的 有 价值 的 科学 成 果 , 仿 佛 这 些 成 果 都 是 跟 辩 证 唯物 
主义 相对 的 ”。 在 这 次 会 议 通过 的 决议 中 写 道 :在 我 们 这 个 时 代 里 ,不 分 析 量 子 力学 和 
基本 粒子 理论 的 成 果 , 不 考虑 生物 学 、 生 物化 学 、 生 物 物 理学 、 高 级 神经 活动 学 说 .心理 学 
以 及 其 他 科学 领域 由 的 发 现 ,哲学 的 进一步 发 展 是 不 可 能 的 。 决 议 还 指出 :实践 是 理论 
的 正确 性 和 科学 真理 的 可 靠 性 的 最 高 准则 。 科 学 上 的 争端 归根 到 底 是 靠 实验 、 技 术 和 生 
产 来 解决 的 。” 

1960 年 苏联 《共产 党 人 ) 杂 志 在 一 篇 文章 中 明确 地 认为 :“ 没 有 “资本 主义 科学 和 " 社 
会 主义 ?科学 之 分 ,自然 科学 作为 对 周围 世界 的 规律 的 正确 反映 和 理解 的 结果 ,就 其 实质 
是 统一 的 。” 


前 事 不 忘 Ja E 

我 们 现在 重 漫 苏联 的 这 一 段 曲折 历史 一 一 从 日 丹 庶 夫 的 哲学 讨论 会 发 言 , 到 对 上 白 然 
科学 各 个 领域 的 “资产 阶级 思想 批判 ", 再 到 斯 大 林 逝 世 以 后 在 对 于 自然 科学 的 指导 思想 
和 方针 方面 的 逐步 纠正 ,是 为 了 从 中 吸取 经 验 教训 ,以 避免 重 蹈 历史 的 覆 轩 。 

科学 发 展 有 其 自身 的 规律 ,不 认识 甚至 有 意 违 反 规 律 ,必然 要 遭受 惩罚 ,损失 是 惨 
重 的 。 

科学 研究 是 探索 ,探索 离 不 开 科 学 讨论 。 而 正常 的 积极 的 科学 讨论 必须 人 靠 “ 双 百 方 
tb” HE FF BR 
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附录 4 


从 遗传 学 的 发 展 看 两 派 之 争 


遗传 学 上 的 两 派 之 争 已 经 成 为 历史 。 但 它 所 表现 的 科学 与 社会 关系 的 复杂 性 将 会 
长 久 地 引起 人 们 的 一 再 关注 。 人 全面 清 楚 地 认识 这 一 复杂 事件 的 一 个 基本 方面 ,是 从 纯粹 
遗传 学 的 角度 弄 清 两 派 到 底 争 论 了 一 些 什 么 问题 .以 何 种 方式 进行 了 争论 、 今 天 的 科学 
作 了 什么 样 的 评判 .产生 了 什么 新 问题 。 


一 、 两 派 争 论 的 基本 问题 


(一 ) 有 没有 专门 的 遗传 物质 


李 森 科 (1898 一 1976) 在 4 什么 是 米 丘 林 遗 传 学 》 一 文中 明确 地 说 :“ 在 有 机 体 中 和 细 
胞 中 ,没有 什么 特殊 的 遗传 物质 。"@ 基 至 在 更 时 时 他 就 以 更 不 容 置疑 的 口吻 说 坟 问 题 的 
本 质 在 于 “遗传 物质 "是 摩尔 根 主 义 者 杜撰 出 来 的 , 它 在 自然 界 中 并 不 存在 .?@ 和 否定 有 专 
门 的 遗传 物质 存在 ,是 “ 米 丘 林 址 传 学 "在 争论 中 表达 得 最 为 明确 的 一 个 遗传 学 观点 了 。 
它 认为 “有 机 体内 存在 有 各 种 各 样 的 执行 着 不 同 功能 的 器 官 ; 但 是 根本 没有 ,也 不 可 能 
有 专门 负责 “遗传 的 遗传 器 官 ,就 如 同 没有 专门 的 生命 器 官 一 样 。 把 有 机 体 的 遗传 性 与 


D 李 森 科 ;《 什 么 是 米 丘 林 遗传 学 》, 见 伟 子 祯 详 f 农 业 生 物 学 》, 科 学 出 版 社 1956 年 版 ,第 429 页 。 
O 李 森 科 : 人 品种 内 交配 和 和 孟 德 尔 分 离 “ 定 律 "》, 见 傅 子 祯 译 4t 农 业 生 物 学 ?, 科 学 出 版 社 1956 年 版 ,第 249 页 。 
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某 种 特殊 的 物质 联系 起 来 ,并 企图 在 有 机 体内 找寻 这 种 “物质 "的 观点 ,是 没有 根据 的 .”9 

“ 米 丘 林 遗 传 学 "主张 ,生物 的 每 一 部 分 都 与 遗传 相关 ,要 说 某 一 部 分 是 遗传 物质 , 那 
就 所 有 部 分 都 是 遗传 物质 。 用 李 森 科 等 人 的 说 法 就 是 :“ 遗 传 物质 存在 在 一 切 细胞 的 活 
质 中 。?”@ 

类 似 这 样 的 观点 在 遗传 学 建立 以 前 是 很 常见 的 。 从 十 希腊 希 波 克拉 底 CHippocrates 
of Cos, Bf 460 一 前 377) 的 泛 生 论 到 达尔 文 (Charles Darwin,1809 一 1882)“ 暂 定 的 泛 生 论 
假说 ?都 认为 ,汇集 到 生殖 细胞 形成 胚胎 发 育 为 下 一 代 的 微小 单位 来 自 于 生物 体 的 每 一 
个 部 分 。 

然而 ,遗传 学 正 是 在 克服 这 种 错误 认识 的 基础 上 ,在 寻找 和 认识 专门 遗传 物质 的 努 
力 中 建立 和 发 展 起 来 的 。 这 种 寻找 和 认识 在 早期 是 从 两 个 相互 分 离 的 方面 进行 的 。 一 
方面 ,从 海 克 尔 (E. H. Haeckel,1834 一 1913) 的 “原生 体 之 交替 发 生 说 ”、 耐 格 里 (K. Nage- 
li,1817 一 1891) 由 “分 子 团 ” 的 不 同 结 合 排列 组 成 决定 遗传 性 状 的 “种 质 ” 之 假说 到 德 弗 里 
斯 (H. de Vries,1848 一 1933)1889 年 提出 “ 泛 子 ”概念 , 泛 生 论 中 负责 遗传 的 物质 在 整个 
体内 循环 的 观念 被 逐步 和 否定。 到 1892 年 魏 斯 曼 (A. Wisman, 1834—1914) 提出 “种 质 
ie" ,专门 负责 遗传 的 种 质 与 一 般 生长 的 体质 被 彻底 地 截然 区 分 开 来 了 。 另 一 方面 ,植物 
育种 学 家 们 不 是 用 完整 的 大 统一 理论 而 是 用 系统 的 实验 ,使 存在 着 控制 遗传 性 状 的 特殊 
因子 的 潜在 观念 一 步 步 明 确 起 来 。1764 年 前 后 , 科 尔 罗 伊 德 (]. G. Koelreuter,1733 一 
1806) 创 立 了 系统 杂交 法 ,并 使 用 回 交 法 ;1826 年 , 萨 叶 里 (W. Saiery,1763 一 1853) 确 立 了 
性 状 独立 分 配 和 显 性 概念 ;1837 年 , 盖 特 纳 (C. F. von Gaertner,1772 一 1850) 发 现 杂 交 子 


证 明正 反 交 子 一 代 都 一 样 , 从 而 得 到 了 在 遗传 上 两 个 亲本 等 价 的 概念 ,并 对 性 状 的 独立 
分 配 作 出 了 合理 解释 ,还 能 够 预言 子 二 代 分 离 、 杂 种 类 型 的 几率 性 。 在 达尔 文 提出 泛 生 
论 的 前 一 年 一 一 1865 年 , 备 德 尔 (Gregor Mendel,1822 一 1884) 用 更 为 完备 的 实验 和 定量 
研究 及 统计 方法 ,发 现 了 生物 遗传 性 状 的 独立 分 配 和 自由 组 合 定律 ,并 用 遗传 因子 的 假 
设 作 了 合理 的 解释 。1900 年 德 弗 里 斯 等 3 人 不 约 而 同 地 重新 发 现 重 德尔 定律 ,这 就 标志 
着 从 理论 和 实验 两 方面 的 努力 合流 ,也 标志 着 遗传 学 的 诞生 。 

与 此 同时 ,19 世纪 后 期 细胞 学 揭示 了 细胞 核 在 受精 中 的 关键 作用 \ 减 数 分 裂 现 象 、. 染 
色 体 的 传递 和 组 合 行为 。 这 不 仅 使 德 弗 里 斯 和 魏 斯 曼 否定 泛 生 论 找 到 支持 ,而 且 在 阵 德 
尔 定律 重新 发 现 后 马上 使 一 位 二 十 多 岁 的 研究 生 萨 顿 (W. S. Sutton,1877 一 1916) 想 到 ， 
控制 生物 性 状 的 遗传 因子 肯定 就 在 染色 体 上 。 摩 尔 根 (T. H. Morgen, 1866—1945) 等 人 
的 工作 , 则 进一步 证 明了 遗传 因子 一 一 基因 在 染色 体 上 线性 排列 。1915 年 ,摩尔 根 等 3 
人 共同 出 版 的 划时代 著作 一 一 《 孟 德 尔 跟 传 机 理 》, 标 志 着 形式 遗传 学 的 建立 已 经 完成 。 
从 这 个 时 候 起 ,忽视 孟 德 尔 遗 传 现象 的 普遍 性 和 否定 遗传 因子 是 生殖 细胞 结构 中 的 物质 
性 实体 已 不 再 可 能 了 。 摩 尔 根 和 他 的 助手 到 1925 年 已 在 果 蝇 上 鉴别 了 100 个 不 同 的 基 
因 。1933 年 ,摩尔 根 获 诺 贝尔 奖 。 到 两 派 之 争 在 我 国 全 面 兴 起 的 1953 年 , 沃 森 (J. D. 
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Watson,1928— ) 和 克 里 克 (F. Crick, 1916- ) 已 发 现 了 基因 的 双 螺 旋 分 子 结构 。 
到 今天 。 以 基因 为 材料 的 基因 工程 已 几乎 是 妇 取 皆 知 的 常识 了 。 


(=) 遗传 是 怎样 产生 的 


录 传 学 是 研究 生物 遗传 和 变异 的 。 在 发 现 兰 德 尔 定律 等 遗传 规律 的 基础 上 得 出 生 
物性 状 是 由 特定 的 遗传 因子 控制 的 假设 ,是 遗传 学 开始 成 为 一 门 科学 的 起 点 。 从 这 个 起 
点 上 开始 ,遗传 学 家 们 进而 寻找 遗传 因子 的 物质 实体 ,发 现 它 就 是 存在 染色 体 上 的 基因 ， 
再 进而 研究 基因 的 存在 状态 .组 成 和 结构 ,研究 它 怎 样 实 现 遗 传 信 息 的 保存 .传递 ,研究 
基因 的 复制 和 表达 机 制 …… 所 有 这 些 , 都 是 在 对 遗传 与 变异 的 这 样 一 种 理解 基础 上 进行 
的 :遗传 物质 一 一 基因 被 准确 复制 并 在 下 一 代 得 到 表达 就 是 遗传 ;基因 的 缺失 、 错 位 、 重 
排 及 其 他 改变 就 是 变异 。 

“ 米 丘 林 遗 传 学 ”因为 否定 基因 或 其 他 专门 遗传 物质 的 存在 ,当然 反对 这 种 用 基因 在 
上 下 代 之 间 传 递 遗传 信息 的 遗传 学 解释 ,否认 生物 遗传 依赖 于 遗传 物质 的 复制 并 将 拷贝 
传递 给 子 代 。 而 认为 遗传 是 在 个 体 发 育 过 程 中 重新 获得 的 。 李 森 科 认为 ,在 个 体 发 育 过 
程 中 ,外 界 条 件 通过 对 有 机 体 代谢 作用 的 影响 而 转化 为 内 在 的 遗传 性 。 换 句 话说 ,遗传 
就 是 外 界 环境 在 有 机 体内 的 反应 。 李 森 科 有 这 样 一 个 定义 :“ 关 于 遗传 性 我 们 认为 是 生 
物体 为 了 自己 的 生活 ,自己 的 发 育 需 要 一 定 条 件 , 并 对 某 些 条 件 发 生 一 定 的 反应 的 特 
性 .因此 , 米 丘 林 遗 传 学 "相信 温度 的 改变 会 使 冬小麦 变 春 小 麦 ,或 者 使 春小麦 变 冬 小 
BE ,相信 环境 条 件 的 改变 可 以 使 小 麦 直接 产生 黑 才 ,相信 苞 麦 产生 出 燕麦 草 ,松树 变 为 云 
杉 , 鹅 耳 栖 变 栋 子 ,向 日 昔 产 生 列 当 等 等 。 这 种 把 遗传 看 成 是 对 外 界 条 件 的 反应 的 观点 ， 
实际 上 已 经 取消 了 遗传 的 基本 含义 。 任 何人 都 知道 ,所 谓 遗 传 是 指 在 不 同 环境 下 的 上 下 
代 之 间 仍 能 保持 不 变 的 特性 。“ 种 瓜 得 瓜 , 种 豆 得 豆 ”。 如 果 环 境 一 变 就 会 种 瓜 得 豆 , 就 
不 会 有 遗传 了 。 


三 ) 获得 性 遗传 及 生物 与 环境 的 关系 


把 遗传 看 成 是 对 外 界 条 件 的 反应 的 观点 ,必然 会 得 出 获得 性 遗传 的 结论 。 而 获得 性 
遗传 的 观念 又 反 过 来 被 用 于 支持 “ 米 丘 林 遗 传 学 "的 遗传 观点 。 在 维护 获得 性 遗传 及 整 
个 遗传 观点 的 时 候 , 李 森 科 及 " 米 丘 林学 派 ”的 一 般 人 都 是 从 生物 与 环境 的 关系 问题 上 进 
行 论战 的 。 李 森 科 等 人 认为 ,否定 获得 性 遗传 ,主张 基因 的 改变 才能 改变 遗传 的 观点 , 显 
然 否 定 了 环境 对 生物 遗传 的 影响 。 

其 实 , 遗 传 学 从 来 没有 否认 环境 对 生物 性 状 表现 和 遗传 的 影响 。 任 何 遗 传 学 家 都 明 
[3 ,特定 基因 只 是 规定 着 特定 性 状 的 发 育 可 能 性 ,至 于 生物 能 否 将 这 个 可 能 的 性 状 发 育 
实现 , 那 是 需要 环境 条 件 的 ,性 状 是 遗传 和 环境 互 作 的 结果 。 遗 传 学 家 还 明白 ,环境 不 仅 
能 影响 基因 的 表达 和 性 状 发 育 ,而 且 能 影响 和 改变 基因 本 身 。 外 界 环境 对 生物 变异 的 这 
两 种 不 同 影响 早 在 魏 斯 曼 的 “种 质 论 " 中 就 清楚 地 区 分 开 来 了 :环境 作用 于 体质 所 发 生 的 
性 状 表 现 差 异 仅 影响 在 当代 而 不 能 遗传 ;环境 作用 到 种 质 上 表现 的 差异 就 成 为 可 遗传 的 
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变异 了 。 这 就 清楚 地 揭示 了 笼统 的 获得 性 遗传 观念 为 什么 错误 和 在 那 种 意义 上 可 以 被 
认为 是 正确 的 。 为 了 让 人 们 清楚 地 认识 环境 对 生物 遗传 的 不 同 影响 ,排除 笼统 的 获得 性 
遗传 观念 ,丹麦 生物 学 家 约翰 还 (Wilhelm Johannsen,1857 一 1927) 在 1911 年 专门 表述 了 
基因 型 和 表 型 这 两 个 概念 。 不 同 环境 一 定 会 使 不 同 个 体 的 表 型 不 同 但 不 一 定 会 使 基因 
型 不 同 ; 反 过 来 表 型 的 改变 不 一 定 会 遗传 ,只 有 基因 型 改变 才 会 遗传 。 

可 以 看 见 ,* 米 丘 林 遗 传 学 ”混淆 了 表 型 中 的 正常 差异 和 遗传 上 的 变异 ,从 而 将 科学 
上 已 经 分 清 并 深入 研究 的 问题 还 原 为 笼统 的 生物 与 环境 的 关系 问题 并 使 已 经 解决 的 获 
得 性 遗传 问题 复活 。 


《四 ) 整体 与 局 部 、 偶 然 与 必然 等 问题 


除去 有 没有 专门 的 遗传 物质 这 个 具体 的 遗传 学 问题 以 外 ，， 米 丘 林 遗传 学 "在 遗传 学 
上 挑 起 的 争论 大 都 是 些 笼统 、 含 混 、 概 念 不 清 的 问题 ,或 者 是 些 混合 着 哲学 观念 和 常识 、 
离 具体 遗传 学 问题 较 远 的 非 遗 传 学 问题 。 前 者 如 生物 与 环境 的 关系 问题 .遗传 性 的 定义 
问题 一 一 不 是 让 人 去 深入 研究 具体 的 遗传 机 制 从 而 理解 遗传 现象 ,而 是 试图 用 遗传 性 是 
生物 体 对 外 界 条 件 发 生 反 应 的 特性 这 样 模糊 的 定义 去 把 握 遗 传 。 后 者 如 整体 与 局 部 、 偶 
然 与 必然 等 问题 。 

“ 米 丘 林 遗 传 学 ”指责 遗传 学 强调 专门 的 遗传 物质 在 遗传 中 的 特殊 作用 而 轻视 生物 
体 其 他 部 分 对 遗传 的 影响 ,认为 这 是 一 种 缺乏 整体 观念 的 机 械 论 表现 。 在 “ 米 丘 林 遗 传 
学 ”家 们 看 来 ,不 是 从 生物 在 不 断 进化 .生物 的 遗传 特性 在 不 断 被 环境 改变 这 样 一 个 总 事 
实 中 得 出 环境 能 够 改变 遗传 的 结论 而 是 去 研究 细胞 核 中 极其 微小 的 染色 体 、 研 究 其 上 的 
基因 对 遗传 的 决定 性 影响 ,这 显然 是 只 重 局 部 不 看 整体 的 方法 ,因而 是 一 种 错误 的 方法 ， 
只 能 得 出 错误 的 研究 结果 。 

如 果 只 能 在 一 般 问 题 上 打转 转 而 不 能 深入 到 具体 专门 问题 , 那 就 表明 我 们 还 处 在 前 
科学 阶段 。 因 为 任何 一 门 科 学 都 必然 将 最 初 的 原始 问题 转化 分解 为 越 来 越 多 的 具体 的 
专门 问题 。 停 留 在 笼统 原始 的 水 平 上 问 遗 传 是 什么 而 不 是 次 和 到 具体 的 遗传 规律 和 遗 
传 机 制 的 研究 中 去 ,这 是 遗传 学 建立 以 前 的 前 科学 阶段 才 应 有 的 状况 。 以 为 知道 生物 进 
化 的 总 事实 就 可 以 对 遗传 问题 下 最 后 的 结论 ,甚至 指责 研究 具体 遗传 问题 是 局 部 的 机 械 
方法 ,这 就 完全 不 是 在 从 事 科 学 问题 研究 而 是 在 进行 哲学 争论 了 。 遗 传 学 家 们 事实 上 也 
没有 把 整体 与 局 部 .偶然 与 必然 等 问题 的 抽象 讨论 看 做 遗传 学 问题 。 


《五 )“ 米 丘 林 遗传 学 提出 的 各 种 现象 


“ 米 丘 林 遗 传 学 ?提出 用 于 和 理 定 遗传 学 理论 的 现象 粗略 地 可 以 分 为 两 类 。 一 类 是 摩 
尔 根 时 代 的 基因 理论 已 经 成 功 地 作 了 合理 解释 的 现象 。 例 如 ,不 符合 孟 德 尔 定律 的 连锁 
遗传 ,被 当做 是 融合 遗传 的 多 基因 决定 的 连续 变异 、 并 显 性 等 非 显 性 形式 的 遗传 现象 等 
等 。 这 些 现象 之 所 以 被 作为 问题 提出 来 ,只 是 因为 对 基因 理论 的 不 承认 和 不 理解 。 

“ 米 丘 林 遗 传 学 ?提出 的 另 一 类 现象 ,是 还 没有 被 遗传 学 承认 或 接受 的 那 种 现象 。 如 
春小麦 冬小麦 互 变 、 花 粉 蒙 导 .嫁接 杂种 等 。 没 有 被 接受 的 原因 有 两 个 :一 是 缺乏 严格 系 
统 的 科学 实验 证 实 ; 二 是 像 春 化 作用 等 并 非 * 米 丘 林 遗传 学 ”发现 的 现象 尽管 存在 ,但 "* 米 


，， renal * 379 


NRO 遗传 学 经 典 文 选 吸 一 


丘 林 遗传 学 ”加 给 它 的 遗传 学 意义 却 让 人 难以 接受 。 

从 20 世纪 30 年 代 到 50 年 代 、60 年 代 ,“ 米 丘 林 遗 传 学 ”流行 了 几 十 年 ,从 50 年 代 、 
60 年 代 到 90 年 代 的 今天 又 过 了 几 十 年 。“ 米 正 林 遗 传 学 ”高 潮 时 期 广泛 报道 的 各 种 现象 
没有 获得 严格 的 科学 实验 证 实 。 还 没有 任何 一 项 * 米 丘 林 遗传 学 ?的 公式 定律、 原理 、 经 
典 实验 被 遗传 学 家 不 无 剑 疑 地 予以 接受 和 承认 。 


二 、 遗 传 学 中 今天 的 争论 问题 


(一 ) DNA 和 RNA 谁 是 第 一 信息 源 


按照 沃 森 和 克 里 克 提出 的 中 心 法 则 ,DNA 是 RNA 的 模板 , 它 携带 和 储存 的 遗传 信 
息 被 RNA 转录 后 合成 蛋白 质 , 从 而 表现 为 生物 性 状 。 然 而 很 快 就 发 现 了 反 转 录 现 象 , 即 
以 RNA 为 模版 合成 DNA 的 行为 。 病 毒 里 只 有 RNA 没有 DNA 的 事实 也 不 符合 中 心 法 
则 。 当 T. Cech RM RNA 自身 具有 了 酶 的 剪 切 功能 后 ,问题 就 更 引 人 注 意 了 。 因 为 生物 
酶 是 一 切 生 物性 状 表现 的 关键 物质 。 如 果 RNA 是 酶 ,那么 它 在 生物 性 状 表 现 中 的 地 位 
就 要 让 人 重新 思考 了 。 

如 果 广 泛 存在 于 细胞 质 中 的 RNA 是 第 一 信息 源 , 那 么 遗传 学 现在 肯定 的 遗传 机 
制 是 否 真 的 没 错 ? 种 质 与 体质 的 界限 是 否 会 被 打破 ? 对 “ 米 丘 林 遗 传 学 ”的 否定 是 否 
可 能 被 推翻 ? 科学 上 引发 的 这 些 问题 的 确 会 引起 和 争议。 不 过 ,以 下 几 点 是 我 们 预测 争 
论 结 果 时 可 以 依靠 的 出 发 点 。 第 一 ,大 多 数 生物 是 以 DNA 为 信息 载体 的 ,这 一 基本 事 
实 无 法 改变 ;第 二 ,不 管 原始 的 起 源 怎样 ,经 过 多 少 亿 年 的 进化 所 形成 的 生物 遗传 机 制 
是 确定 的 ,不 会 因为 我 们 发 现 了 RNA 在 起 源 上 先 于 DNA 而 发 生根 本 改变 ;因此 ,第 
三 ,RNA 在 起 源 上 先 于 DNA 不 会 从 根本 上 否定 遗传 学 的 基础 ,RNA 和 DNA 在 信息 
传递 和 表达 中 的 作用 和 功能 的 进一步 认识 ,只 会 丰富 和 发 展 遗 传 学 理论 而 不 是 从 根本 
上 推翻 它 。 


(二 ) 关于 非 孟 德尔 式 遗 传 


非 孟 德尔 式 遗 传 的 存在 ,已 是 遗传 学 家 们 广泛 承认 的 事实 。 典 型 实例 是 原生 动物 表 
面 构 型 的 非 核 酸 式 遗传 现象 。T. M. Sonneborn 和 J. Beisson 对 蔓 履 虫 表面 构 型 的 许多 
研究 都 发 现 , 并 不 改变 核 基 因而 只 是 人 工 改变 草 履 虫 的 表面 结构 也 能 遗传 。 例 如 ,将 草 
履 虫 的 纤毛 人 工 倒 位 后 ,曾经 维持 到 800 个 细胞 世代 而 没有 回 到 正常 表 型 。Sonneborn 
还 在 1963 年 发 现 草 履 虫 的 口 沟 畸变 也 有 纤毛 侄 位 一 样 的 非 核 酸 式 遗 传 。 我 国 原 生动 物 
学 家 张 作 人 先生 也 从 1964 年 起 连续 发 表 了 几 篇 这 方面 的 论文 。 他 和 助手 在 纤毛 虫 细 胞 
还 未 发 育 分 离 为 两 个 个 体 之 前 的 早期 切 去 细胞 质 , 结 果 发 现 , 细 胞 核 仍然 分 裂 为 2, 但 不 
再 分 离 为 两 个 不 同 个 体 , 而 是 形成 2 AK DE HE D eX, 2 核 背 连 体 ,这 种 人 工 形 成 的 陪 连 体 或 
背 连 体 也 可 以 遗传 。 

这 种 非 孟 德尔 式 遗 传 现象 的 确 对 现 有 的 遗传 理论 提出 了 挑战 。 但 遗传 学 家 们 都 知 
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道 ,这 种 现象 只 存在 于 原生 动物 。 这 种 单 细胞 体 既 是 一 个 性 细胞 又 是 一 个 正常 的 生物 个 
体 , 担 负 着 其 他 生物 由 各 种 组 织 和 细胞 分 别 承担 的 各 种 功能 。 因 而 它 的 例外 是 不 难 理解 
的 ,不 应 把 它 看 成 具有 根本 否定 遗传 学 理论 性 质 的 现象 。 许 多 遗传 学 家 解释 说 ,这 种 非 
核酸 式 遗 传 可 能 是 基因 产物 蛋白 质 互 相识 别 配合 所 决定 的 。 即 旧 有 的 蛋白 质 形 成 的 结 
构 与 新 生 蛋 白质 互相 自我 配合 形成 同样 的 结构 。 尽 管 这 还 不 是 最 后 的 解释 ,但 遗传 学 家 
们 有 理由 相信 这 种 极 少 的 事例 是 不 能 与 孟 德 尔 定律 的 普遍 性 相 比 较 的 。 何 况 纤毛 原生 
动物 的 其 他 特性 仍 是 孟 德 尔 式 的 呢 ? 

还 有 一 种 争论 , 那 就 是 从 细胞 核 与 细胞 质 的 关系 中 去 否定 细胞 核 的 重要 性 ,从 而 否 
定 孟 德尔 式 遗 传 。 尽 管 还 没有 从 细胞 质 中 找 出 可 以 动 播 现在 的 遗传 理论 的 现象 来 ,但 总 
有 人 认为 这 是 一 个 问题 。 尤 其 因为 在 细胞 发 育 中 受精 卵 的 最 初 启动 靠 的 是 mRNA 而 不 
是 DNA, 于 是 总 有 人 以 此 对 DIN A 和 细胞 核 在 遗传 中 的 地 位 提出 质疑 。 这 个 问题 有 点 类 
似 于 RNA Al DNA 谁 是 第 一 信息 源 问题 。 仅 仅 从 下 一 代 的 最 初 启动 看 ,RNA 的 确 在 前 。 
但 遗传 是 上 下 代 之 间 的 问题 。 受 精 卵 内 的 mRNA 是 上 一 代 储 存 的 ,是 卵 母 细胞 发 生 时 
Hi DNA 转录 的 。 这 就 无 法 否认 DNA 在 遗传 中 的 基本 地 位 。 


(三 ) 关于 远 缘 杂交 


按照 染色 体 基 因 理 论 , 远 缘 种 间 由 于 染色 体 的 数目 .结构 和 功能 都 不 同 ,因此 很 难 
配对 形成 可 以 正常 发 育 的 后 代 。 但 是 , 远 缘 杂交 方面 的 工作 尤其 在 近年 来 时 有 报道 。 
上 海 生 化 所 周 光宇 先生 的 工作 就 比较 引 人 注 目 。 她 宣称 :光学 显微镜 观察 中 ,人 .和 鼠 细 
胞 融合 后 从 染色 体 上 看 的 确 只 有 了 上 鼠 染 色 体 ,人 的 染色 体 可 能 被 分 解 而 看 不 见 了 ;但 是 
在 分 子 水 平 的 分 析 中 发 现 后 代 细 胞 中 有 少数 人 的 基因 存在 。 不 久 前 她 们 发 表 的 一 项 
工作 称 : 高 滩 同 小 麦 杂 交 后 ,在 染色 体 上 看 只 有 小 麦 染 色 体 而 没有 高 粱 染色 体 , 但 能 够 
看 到 个 别 的 高 滩 性 状 。 周 光宇 解释 说 ,这 种 现象 是 一 种 天 然 基 因 工 程 一 一 在 天 然 授 粉 
中 ,虽然 不 能 实现 远 缘 种 间 染 色 体 的 正常 配对 ,但 在 一 个 种 的 整套 染色 体 被 保留 而 另 
一 个 种 的 整套 染色 体 被 融 解 的 情况 下 ,后 者 的 部 分 基因 片段 被 吸收 艇 合 进 前 者 的 整套 
染色 体 中 。 

不 能 否认 大 自然 本 身 在 各 种 水 平 上 进行 着 无 数 的 “试验 ”。 但 “天 然 基 因 工 程 ” 的 假 
说 还 没有 提供 具体 机 制 的 说 明 ,不 能 使 大 家 信服 。 过 去 人 们 从 事 过 这 样 的 转化 试验 ,但 
介 导 到 细胞 中 去 的 基因 并 未 嵌 合 到 基因 组 中 去 ,有 时 这 种 基因 游离 在 细胞 质 中 也 可 以 表 
达 好 几 代 ,但 最 后 都 消失 了 ,并 未 形成 真正 的 杂种 。 因 此 ,人 们 怀疑 “天 然 基 因 工 程 ” 假 
说 ,其 至 怀疑 实验 的 可 靠 性 。 

围绕 这 一 问题 的 争论 中 有 一 点 是 特别 引 人 深 思 的 , 那 就 是 许多 坚持 远 缘 杂交 存在 的 
人 和 否认 这 种 现象 的 真实 性 与 可 靠 性 的 人 都 把 这 看 成 是 “ 米 丘 林 遗 传 学 ”主张 。 然 而 ， 
“天 然 基因 工程 假说 本 身 就 表明 , 远 缘 杂交 的 存在 并 不 推翻 基因 理论 。 这 就 表明 ,今天 
研究 远 缘 杂交 同 " 米 丘 林 遗传 学 "用 远 缘 杂交 来 否定 遗传 学 理论 两 者 的 学 术 意 义 有 了 根 
本 的 不 同 。 


Apymnmar。 381 


ob SII Pec 


三 、 生 物 学 问题 的 复杂 性 


(一 ) 生物 学 问题 的 特殊 性 


生命 现象 比 起 物理 和 化 学 现象 来 的 确 要 复杂 得 多 ,以 至 于 始终 有 人 相信 生命 中 有 一 
种 用 物理 或 化 学 规律 不 能 解释 的 超然 力量 起 支配 作用 。 这 种 不 可 能 被 科学 解释 的 特殊 
力量 常 被 称 为 “灵气 "“ 活 力 ”。 后 来 演变 为 杜 里 舒 (Hans Driesch,1867 一 1941) 的 现代 
“ Va 18.3 Ay” Centelechy) . #4 #% # (Henri BergSon, 1859—1941) H)“ © tE” AH (emergence 
principle) 等 等 , 

另 一 方面 ,科学 总 是 有 例外 的 ,任何 科学 理论 都 会 遇 到 不 能 解释 的 现象 。 由 于 生物 
学 的 特殊 复杂 性 , 它 的 异常 现象 尤其 不 能 避免 。 这 就 使 生命 科学 试图 用 物理 和 化 学 的 规 
律 及 语言 去 描写 和 认识 生命 现象 的 努力 格外 困难 。 生 机 论 错误 观念 的 影响 和 异常 现象 
的 格外 普遍 ,两 者 共同 作用 的 结果 是 生物 学 领域 中 各 种 反 主 流 的 科学 和 非 科 学 观点 i 
派 格 外 容易 流行 。 

生物 学 问题 的 特殊 性 还 在 于 ,那些 不 懂 具 体 科 学 问题 的 人 也 很 容易 参与 争论 ,从 而 
进一步 导致 不 正确 观点 的 流行 。 现 代数 学 .物理 等 领域 中 的 问题 由 于 远离 人 们 的 日 常 经 
验 ,一 般 不 懂 的 人 是 不 会 贸然 加 入 争论 的 。 生 物 学 中 最 复杂 的 问题 也 都 与 人 们 的 日 常 经 
验 相 联系 ,一 般 人 都 很 容易 以 为 自己 也 能 够 判定 科学 上 的 是 非 而 加 人 争论 。 

另外 更 有 一 层 特殊 性 存在 。 由 于 生命 现象 的 复杂 性 ,生物 学 的 发 展 不 像 数学 .物理 、 
化 学 等 学 科 那 样 成 熟 和 完备 ,现代 科学 方法 和 现代 实验 手段 还 没有 引入 某 些 研究 工作 ， 
有 相当 多 的 领域 还 水 平 很 低 , 有 些 仍 带 着 博物 学 的 味道 。 但 是 。 遗 传 学 从 和 孟 德尔 开始 ， 
细胞 学 也 在 19 世纪 后 期 ,进入 了 比较 严格 的 实验 科学 阶段 ,摩尔 根 等 人 的 工作 更 把 遗传 
学 发 展 成 为 理论 性 和 实验 性 都 很 强 的 现代 科学 门类 。 这 就 使 生物 学 内 部 的 情况 更 加 复 
杂 起 来 。 那些 没有 专门 进行 过 遗传 学 研究 训练 而 在 发 展 水 平 较 低 的 领域 工作 的 科学 家 
不 能 理解 现代 遗传 学 ;而 他 们 又 偏偏 可 能 对 遗传 问题 感 兴趣 一 一 因为 生命 是 一 个 整体 ， 
遗传 是 贯穿 各 方面 的 一 个 中 心 问 题 。 这 就 为 反对 遗传 学 理论 的 生物 学 派别 的 产生 创造 
了 某 种 “学 术 ” 基 础 。 | 


〈 二 )“ 米 丘 林 遗传 学 ”提出 的 问题 的 长 久 性 


现在 很 难看 到 " 米 丘 林 址 传 学 "的 研究 工作 和 文章 ,大 学 里 也 几乎 没有 这 方面 的 课程 
了 。 被 视 为 " 米 丘 林 遗 传 学 派 ” 的 人 很 难得 有 仍 明 确 坚持 “* 米 丘 林 遗传 学 ?的 了 。 他 们 有 
的 完全 接受 了 现代 遗传 学 理论 ,并 在 其 规范 下 从 事 研 究 工作 ;有 的 在 实际 上 遵从 现代 遗 
传 学 的 规范 ,承认 基因 的 存在 和 基本 功能 ,只 是 在 离开 遗传 学 具体 问题 而 在 与 哲学 观念 
联系 紧密 的 一 般 观 念 层次 上 才 倾 向 于 “ 米 丘 林 遗传 学 ”; 完 全 坚持 对 遗传 学 的 基本 不 接受 
态度 的 只 是 年 纪 已 大 ,不 能 完成 现代 遗传 学 训练 ,无 法 掌握 现代 遗传 学 理论 和 方法 ,只 能 
停留 在 三 四 十 年 代 原 有 水 平 上 的 极 个 别人 。 赁 他 们 所 熟悉 的 简单 、 粗 糙 的 不 严格 方法 ， 
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是 很 难 作出 有 影响 的 工作 的 。 因 此 ,“ 米 丘 林 遗传 学 ”作为 一 个 有 影响 的 学 派 已 经 消亡 。 

然而 ,“ 米 丘 林 遗传 学 ”所 提出 的 问题 却 具有 某 种 长 久 性 。 不 管 DNA 在 遗传 上 的 作 
用 多 么 重要 ,又 多 么 清楚 地 被 揭示 出 来 ,人 们 总 可 以 像 “ 米 丘 林 遗传 学 "那样 强调 遗传 与 
其 他 物质 有 关 ; 不 管 遗 传 机 制 已 被 揭示 得 多 么 清楚 ,总 有 人 会 对 遗传 问题 提出 这 样 或 那 
样 的 疑问 ;喜欢 居高临下 对 科学 家 讲话 的 人 永远 可 以 告 诚 得 传 学 家 们 应 该 重视 环境 对 和 
物 遗 传 的 影响 ;不 能 搞 科学 研究 工作 的 人 永远 会 在 你 研究 细胞 核 时 说 你 没 注意 研究 细胞 
质 , 在 你 研究 细胞 质 时 说 你 没 注意 研究 细胞 核 spe 

< 米 丘 林 遗 传 学 "所 提出 的 问题 之 所 以 具有 某 种 长 久 性 ,一 方面 是 由 于 科学 永远 不 会 
完结 ,永远 有 问题 存在 。 另 一 方面 是 由 于 这 些 问题 并 不 着 眼 于 批评 某 个 具体 的 实验 可 能 
出 错 或 某 个 基因 定位 不 准确 ,并 不 去 问 基因 怎样 复制 或 基因 的 表达 如 何 调控 这 样 的 针对 
性 问题 ,而 是 停留 在 最 笼统 .最 原始 的 水 平 , 换 句 话说 它 并 不 进入 具体 的 科学 而 是 站 在 科 
学 之 外 。 这 样 , 它 可 以 置 科学 的 语言 .方法 和 事实 于 不 顾 。 反 过 来 ,科学 只 解决 一 个 个 含 
义 确 定 的 具体 问题 ,这 种 含混 笼统 的 回答 问题 的 语言 和 方法 也 是 它 不 熟悉 的 。 

有 一 个 实例 很 有 助 于 说 明 * 米 丘 林 遗传 学 ?所 提出 的 问题 的 长 久 性 及 其 根 由 。 在 “ 米 
丘 林 遗传 学 ”的 流行 早已 过 去 .基因 工 程 早已 成 为 现实 的 80 年 代 后 期 ,有 一 位 持 着 遗传 
学 建立 起 来 之 前 的 旧 观 念 的 著名 原生 动物 学 家 仍然 宣称 :“ 基 因 就 是 上 帝 ” 一 一 一 种 虚构 
的 圣 物 ,仍然 坚持 对 遗传 学 理论 的 根本 否定 态度 。 他 并 不 像 一 般 “ 米 丘 林 遗传 学 ”家 那样 
跟 运动 . 赶 时 秘 ,而 是 有 他 的 严格 实验 ,可 以 被 科学 界 接受 和 承认 的 研究 工作 。 总 之 ,他 
不 是 “* 米 丘 林 遗 传 学 ”家 。 他 持 类 似 于 “ 米 丘 林 遗 传 学 ”的 观念 是 受 他 所 从 事 的 研究 领域 
的 工作 性 质 影 响 。 他 的 研究 工作 属于 实验 胚胎 学 时 代 的 水 平 , 对 早已 进入 细胞 器 内 部 、 
进入 染色 体 、 进 入 分 子 水 平 的 现代 遗传 学 他 难以 理解 和 接受 。 因 而 他 始终 坚持 融合 遗 
传 、. 获 得 性 遗传 的 旧 观 含 。 从 这 种 旧 观 念 出 发 ,他 以 特例 来 否定 通常 现象 的 存在 ,用 原生 
动物 的 非 核 酸 式 遗 传 来 否定 普遍 存在 的 基因 控制 的 遗传 方式 的 存在 。 从 维护 自己 的 旧 
观念 出 发 ,他 拒绝 现代 实验 方法 ,拒绝 看 电镜 ,甚至 他 带 的 博士 生 也 只 能 用 手持 放大 镜 工 
作 。 以 至 于 像 基 因 这 样 公认 的 科学 事实 他 可 以 断然 和 否定。 可见 ,即使 是 真正 的 科学 家 ， 
如 果 不 努 力 从 现代 科学 的 发 展 中 学 习 先 进 的 东西 ,也 容易 在 科学 认识 上 犯 * 米 打 林 遗传 
学 ”类 似 的 错误 。 


(E) 坚持 “ 双 百 方针 ”必须 用 科学 方法 


百家争鸣 应 该 多 许 各 种 角度 、 各 种 水 平 的 各 种 观点 自由 表达 。 包 括 " 米 丘 林 遗传 学 ” 
观点 在 内 的 从 具体 遗传 学 问题 到 与 遗传 问题 相 联系 的 哲学 问题 .方法论 问题 的 讨论 都 会 
有 助 于 遗传 学 的 发 展 。 然 而 , 米 丘 林 遗 传 学 "的 流行 除了 社会 政治 方面 的 原因 外 ,学 术 
方面 的 一 个 原因 是 没有 掌握 好 争鸣 中 的 科学 方法 。 

首先 ,应 该 区 分 争论 问题 的 不 同性 质 。 遗 传 学 上 两 派 之 争 中 的 许多 问题 并 不 是 科学 
问题 ,它们 大 多 是 与 科学 问题 有 联系 的 哲学 问题 ,有 些 其 至 是 纯粹 的 哲学 问题 或 政治 问 
题 。 那 些 属于 前 科学 阶段 的 原始 笼统 问题 在 今天 已 不 再 是 科学 问题 了 ,因为 它们 早已 被 
转化 成 为 各 种 具体 的 科学 问题 一 一 它们 是 层次 清晰 的 ,有 具体 含义 的 ,而 不 是 笼统 的 、 含 
混 的 。 硬 要 让 科学 家 从 具体 的 科学 问题 退回 旬 笼 统 的 原始 问题 上 去 争论 ,是 科学 上 的 一 


a; oponen t 383 


RO 遗传 学 经 典 文选 GB 


种 倒退 行为 。 科 学 问题 是 在 已 有 科学 基础 上 产生 的 。 不 了 解 科学 的 发 展 和 已 有 成 果 也 
就 不 知道 科学 所 面临 的 困难 ,因而 提 不 出 科学 问题 。 这 样 ,只 有 懂得 科学 .进入 科学 的 人 
才能 提出 科学 问题 。 

其 次 ,不 同性 质 的 问题 的 争论 方式 应 该 是 不 一 样 的 。 对 于 哲学 问题 和 涉及 科学 的 一 
般 问题 ,我 们 很 难 要 求 得 到 像 自 然 科 学 理论 那样 严格 的 实验 证 明 。 在 这 里 ,对 术语 的 闪 
析 、 逻辑 分 析 等 是 我 们 判断 某 种 观点 时 非常 重要 的 内 容 。 但 对 于 科学 问题 的 争论 则 要 求 
用 科学 事实 、 科 学 实验 进行 严格 的 检验 。 那 些 不 能 经 受 实验 检验 的 模糊 的 东西 或 实验 不 
严格 .不 系统 的 简单 粗糙 的 东西 在 科学 上 是 没有 意义 或 被 人 怀疑 的 ,因而 是 不 被 科学 接 
受 的 。 

最 后 ,尽管 科学 问题 也 允许 各 种 观点 争论 ,但 最 后 的 判决 权 应 该 在 科学 手中 -。 GEB 
学 家 、 非 专业 人 员 可 以 提出 不 同 的 问题 ,使 科学 家 受益 。 但 问题 的 解决 必须 由 科学 事实 
和 科学 实验 而 不 是 由 权威 .哲学 教条 或 政治 理论 去 完成 。 
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ADP adenosine diphosphate IR tf — BEAR 

AMP adenosine monophosphate; adenylic acid I tf — 8t R$ ; PREM 
ATP adenosine triphosphate 腺 车 三 磷酸 

CDP cytidine diphosphate 胞 苷 二 磷酸 

CMP cytidine monophosphate; cytidylic acid H ff — BERR ; Mu t3 Ne 
CTP cytidine triphosphate fi F — St f£ 

DNA deoxyribonucleic acid 脱氧 核糖 核酸 

DN Aase deoxyribonuclease 脱氧 核糖 核酸 酶 ,DNA RS 

DNP dinitrophenol 二 硝 基 苯 除 

GDP guanosine diphosphate 鸟 苷 二 磷酸 

GMP guanosine monophosphate; guanylic acid $, tF — BERE ; S, tr Re 
GTP guanosine triphosphate % tr =~ BER 

IDP inosine diphosphate ALF BERR 

IMP inosine monophosphate; inosinic acid HLE — BEAR; JUL tT AB 
ITP inosine třiphosphatė AUL AY = wR 

OD opticai density J% JE 

Poly(A) polyadenylic acid 4 RAR TSR 

Poly(U) polyuridylic acid 24 WV dR tT RR 

PEP phosphoenolpyruvate “磷酸 烯 醇 丙 酮 酸 

RNA ribonucleic acid 核糖 核酸 
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mRNA messenger RNA 信使 RNA 

rRNA ribosomal RNA liik RNA 

sRNA soluble RNA 可 溶性 RNA 

tRNA transfer RNA 转移 RNA 

RNAase ribonuelease 核糖 核酸 酶 ,RNA B 
rpm revolutions per minute 每 分 钟 转 数 
TCA trichloroacetic acid ZZ M 

TMV tobacco mosaic virus 烟草 化 叶 病 毒 
Tris buffer — 2X8 81 4E 23 A& FH oc £8 np ic 

UDP uridine diphosphate hk ff BM 

UMP uridine monophosphate; uridylic acid PR tF — 85$ ARs bx tY RB 
UTP uridine triphosphate BRE tf = BEAR 

UV ultraviolet 紫外线 

SDS sodium dodecyl sulfate 二 二 烷 基 硫酸 钠 
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